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ABSTRACT
A s e n s o r y  s y s t e m  i n  g e n e r a l  c o n t a i n s  a  c e n t r i p e t a l  
and  a  c e n t r i f u g a l  l i m b .  The c e n t r i p e t a l  l i m b  i n  o l f a c ­
t i o n  h a s  b e e n  w e l l  d e f i n e d .  A n a t o m i c a l  and  e l e c t r o -  
p h y s i o l o g i c a l  s t u d i e s  h a v e  s u g g e s t e d  t h e  p r e s e n c e  o f  a  
c e n t r i f u g a l  l i m b .  The p r e s e n t  s t u d y  employed  e l e c t r o -  
p h y s i o l o g i c a l  and  a n a t o m i c a l  m e th o d s  ajid  d e f i n e d  two, 
b i l a t e r a l ,  s y m m e t r i c a l  c e n t r i f u g a l  s y s t e m s  i n  o l f a c t i o n  
i n  C h a r l e s  R i v e r  m a le  r a t s .
The i p s i l a t e r a l  s y s t e m  c o n t a i n e d ,  f i v e  n u c l e i :
( l )  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la ,  (2 )  b ed  n u c l e u s  o f  t h e  
d i a g o n a l  b a n d ,  ( 3 )  o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  (^ 4-) a n t e r i o r  
o l f a c t o r y  n u c l e u s ,  a n d  (5 )  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  
o l f a c t o r y  b u l b .  C e n t r i f u g a l  f i b e r s  t r a v e r s e d  t h e  b a s o -  
l a t e r a l  f o r e b r a i n  i n  a s s o c i a t i o n  w i t h  t h e  a l l o c o r t e x  
c l o s e  t o  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .  The c o n t r a l a t e r a l  
s y s t e m  o r i g i n a t e d  i n  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  and. 
s t r i a l  bed  n u c l e u s .  The s t r i a  t e r m i n a l ! s  i n t e r c o n n e c t e d  
t h e s e  n u c l e i ,  and  f i b e r s  f ro m  t h e  s t r i a l  b ed  n u c l e u s  
c r o s s e d  t h e  m i d l i n e  i n  t h e  body  o f  t h e  a n t e r i o r  commis­
s u r e  a n d  d i s t r i b u t e d  t o  t h e  n u c l e i  o f  t h e  o p p o s i t e  
i p s i l a t e r a l  s y s t e m .
The o c c l u s i o n  o b s e r v e d  i n  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e s
d u r i n g  i n t e r a c t i o n  s t u d i e s  b e tw e e n  t e s t  p a i r s  o f
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i p s i l a t e r a l  n u c l e i  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  n u c l e a r  c o m p o n e n ts  
o f  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m  s h a r e d  p o p u l a t i o n s  o f  n e u r o n s .  
C o n c u r r e n t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  
i n h i b i t e d  t h e  c e n t r i p e t a l l y  evoked  b u l b a r  r e s p o n s e s  i n  
t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  o r  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  
b a n d .  I p s i l a t e r a l  c e n t r l f u g a l l y  e v o k e d  o l f a c t o r y  b u l b  
r e s p o n s e s  w e re  i n h i b i t e d  by  c o n c u r r e n t  s t i m u l a t i o n  o f  
n u c l e i  o f  t h e  o p p o s i t e  c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m .  R e s p o n s e s  
evok ed  i n  t h e  more  c a u d a l  n u c l e i  o f  o ne  i p s i l a t e r a l  
s y s t e m  by  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  r e s p e c t i v e  c o r t i c o m e d i a l  
a m y g d a la  w e re  i n h i b i t e d  by  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o n t r a ­
l a t e r a l  s y s t e m .  C e n t r i p e t a l  r e s p o n s e s  r e c o r d e d  f rom  
a r e a s  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  
w e r e  f a c i l i t a t e d  by  c o n c u r r e n t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  s y s t e m .
I t  was c o n c l u d e d  t h a t  t h e  p a i r e d  c e n t r i f u g a l  
s y s t e m s  ( i p s i l a t e r a l  a n d  o p p o s i t e  c o n t r a l a t e r a l - )  
w e r e  p o s s i b l e  a n t a g o n i s t s  a n d  f u n c t i o n e d  t o  r e g u l a t e  
t h e  am oun t  o f  o l f a c t o r y  a f f e r e n t  i n p u t  w h i c h  r e a c h e s  
t h e  o l f a c t o r y  c o r t e x  a n d  i n  t u r n  I n f o r m a t i o n  upon  
w h i c h  t h e  b r a i n  m i g h t  a c t .
x i i i
INTRODUCTION
A f u n d a m e n t a l  q u e s t i o n  a s s o c i a t e d  w i t h  a  s e n s o r y  
s y s t e m  I s  t h e  m ec h an ism s  o f  c e n t r a l  c o n t r o l  o r  r e g u l a ­
t i o n  o f  t h e  q u a n t i t y  a n d  q u a l i t y  o f  s e n s o r y  i n p u t  
( L i v i n g s t o n ,  1959)*  T h i s  I s  a n  e n c o m p a s s i n g  q u e s t i o n  
w i t h  many f a c e t s .  T h e s e  f a c e t s  p e r m i t  m u l t i p l e  
d i s c i p l i n a r y  e x p e r i m e n t a l  a p p r o a c h e s  d e s i g n e d  t o  
r e s o l v e  s p e c i f i c  p r o b l e m s  f o s t e r e d  by  t h e  g e n e r a l  
q u e s t i o n .  The p r e s e n t  s t u d y  c o n c e r n s  t h e  d e f i n i t i o n ,  
i n t e r c o n n e c t i o n s ,  a n d  f u n c t i o n a l  i n t e r a c t i o n s  o f  t h o s e  
f o r e b r a i n  n u c l e a r  c e n t e r s  a n d  r e l a t e d  f i b e r  p a th w a y s  
w h i c h  when e l e c t r i c a l l y  s t i m u l a t e d  a l t e r  t h e  e l e c t r i c a l  
a c t i v i t y  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b s .  A c e n t r i f u g a l  s y s t e m  
i s  t h e  more c e n t r a l l y  s i t u a t e d  n u c l e a r  g r o u p s  a n d  t h e  
a s s o c i a t e d  f i b e r  p a t h s  d i r e c t e d  t o w a r d s  t h e  a f f e r e n t  
l i m b  o f  t h e  s p e c i f i c  s e n s o r y  p a th w a y .  I t  h a s  a l s o  
b e e n  r e f e r r e d  t o  a s  t h e  e f f e r e n t  l i m b  o f  t h e  s e n s o r y  
l o o p .
C e n t r i f u g a l  s y s t e m s  h a v e  b e e n  i n v e s t i g a t e d  t o  
v a r i a b l e  d e g r e e s  i n  m o s t  known s e n s o r y  s y s t e m s  
( H a r t l i n e ,  1 9 5 ^ .  1956 ;  G r a n i t ,  1 9 5 5 )«  The c e n t r i f u g a l  
s y s t e m  o f  a u d i t i o n  h a s  b e e n  e x p l o r e d  e x t e n s i v e l y  by  
R a sm u sse n  (1 9 ^ 6 )  a n d  Galambos a n d  a s s o c i a t e s  ( 1 9 5 6 ,
1
21 9 ^ 0 ,  1 9 6 8 ) ,  T h i s  s y s t e m  h a s  b e e n  e x p l o r e d  a n a to m ­
i c a l l y  a n d  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l l y  a n d  m i g h t  s e r v e  a s  
a  f e a s i b l e  m ode l  f o r  a  p o s s i b l e  m u l t i s y n a p t i c  c e n t r i f ­
u g a l  s y s t e m  i n  o l f a c t i o n .  E ac h  a u d i t o r y  r e l a t e d  
n u c l e a r  c e n t e r  b e tw e e n  t h e  o r g a n  o f  C o r t i  a n d  t h e  
a u d i t o r y  c o r t e x  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  a  p o p u l a t i o n  o f  
c e n t r i f u g a l  n e u r o n s ,  E l e c t r o p h y s i o l o g l c a l  i n v e s t i g a ­
t i o n s  r e v e a l e d  t h a t  d i r e c t  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  c r o s s e d  o l i v o c o c h l e a r  b u n d l e ,  d e f i n e d  by  R a sm u sse n  
( 1 9 ^ 6 ) ,  i n h i b i t e d  a c t i v i t y  i n  t h e  c o c h l e a  i n t o  w h ic h  
t h e  b u n d l e  t e r m i n a t e d  ( F e x ,  1 9 6 5 * G o l d s t e i n ,  1 9 6 8 ) .  
E l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  more  c e n t r a l l y  s i t u a t e d  
a u d i t o r y  n u c l e a r  c e n t e r s  r e d u c e d  t h e  t o n e  e v o k e d  
e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  r e c o r d e d  f rom  t h e  c o c h l e a r  n u c l e u s ,  
b u t  i t  h a d  no a p p r e c i a b l e  i n f l u e n c e  on i n p u t  f rom  t h e  
c o c h l e a r  d i v i s i o n  o f  t h e  e i g h t h  c r a n i a l  n e r v e  (D e sm e d t ,  
i 9 6 0 ; M o u n t c a s t l e ,  1 9 6 8 ) .  T h e s e  two o b s e r v a t i o n s  seem 
p e r t i n e n t ,  b e c a u s e  t h e y  r e v e a l  s e v e r a l  g e n e r a l  c h a r a c ­
t e r i s t i c s  o f  a  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  a l o n g  w i t h  i n h e r e n t  
p r o b l e m s  o f  t h e  s t u d y  o f  a  c e n t r i f u g a l  s y s t e m .  The 
a f f e r e n t  a s c e n d i n g  c e n t r i p e t a l  s i g n a l s  can  b e  i n f l u e n c e d  
b y  t h e  c o r r e s p o n d i n g  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  a t  s e v e r a l  
d i f f e r e n t  s y n a p t i c  l e v e l s .  The s y n a p s e  i s  t h e  s i t e  f o r  
i n f l u e n c e  e x e r t e d  by  a  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  t h r o u g h  
f a c i l i t a t o r y  o r  i n h i b i t o r y  m e c h a n i s m s .  The c h a i n  o f  
n e u r o n s  c o m p r i s i n g  a  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  may p r e s e n t  a
h i g h  d e g r e e  o f  s y n a p t i c  o v e r l a p ,  i n  t h a t  o n e  n u c l e a r  
g r o u p  may s y n a p s e  w i t h  s e v e r a l  o t h e r  c e n t e r s .  E ach  
n u c l e a r  g r o u p  may n o t  n e c e s s a r i l y  p r o j e c t  d i r e c t l y  
upon  t h e  a r e a  o f  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  r e c e i v i n g  
p r i m a r y  o r  f i r s t  o r d e r  s e n s o r y  a f f e r e n t s ,  a n d  t h e  
r e c e p t o r  i t s e l f  c o u l d  f u n c t i o n  i n d e p e n d e n t  o f  c e n t r i f ­
u g a l  i n f l u e n c e s .
T h e s e  g e n e r a l i t i e s  a r e  c r i t i c a l  i n  t h e  s e l e c t i o n  
o f  t h e  m o s t  f a v o r a b l e  a n d  i n f o r m a t i v e  i n v e s t i g a t i v e  
a p p r o a c h e s ,  i n  t h a t  t h e y  r e v e a l  i n h e r e n t  t e c h n i c a l  
l i m i t a t i o n s .  The m u l t i s y n a p t i c  n a t u r e  o f  t h e  known 
c e n t r i f u g a l  s y s t e m s  p l a c e s  a  s e v e r e  l i m i t a t i o n  on  
d i r e c t  n e u r o a n a t o m i c a l  d e g e n e r a t i v e  s t u d i e s .  The 
m e th o d s  f o r  s t u d y  o f  a x o n a l  d e g e n e r a t i o n  p e r m i t  
d e t e c t i o n  o f  a  s i n g l e  f i b e r  s y s t e m  t o  t h e  p o i n t  o f  
s y n a p s e ,  a n d  t r a i n s - s y n a p t i c  d e g e n e r a t i o n  i s  n o t  a  
common f e a t u r e  o f  t h e  n e r v o u s  s y s t e m .  I n  t h e  c a s e  o f  
t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la ,  a n  a p p a r e n t  s i t e  o f  o r i g i n  
f o r  c e n t r i f u g a l  e l e m e n t s  i n  o l f a c t i o n ,  t h e  e x t e n s i v e  
a n d  r e d u n d a n t  c o n n e c t i o n s  o f  t h e s e  n u c l e i  w i t h  o t h e r  
b a s a l  f o r e b r a i n  r e g i o n s  p r o h i b i t s  s e l e c t i o n  o f  t h e  
s p e c i f i c  c e n t r i f u g a l  f i b e r s .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  
t h e  c o m b i n a t i o n  o f  s e l e c t i v e  l e s i o n s  a n d  e l e c t r o p h y s i o  
l o g i c a l  t e c h n i q u e s  p r o v i d e s  a  m ore  a p p l i c a b l e  
i n v e s t i g a t i v e  t o o l .  A r e s p o n s e  f rom  o n e  n u c l e u s  
e v o k e d  by  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  a  d i s t a n t  l o c a t i o n
s u g g e s t s  t h a t  t h e  two s i t e s  a r e  i n t e r c o n n e c t e d .  The 
l o s s  o f  t h e  e v o k e d  r e s p o n s e  f o l l o w i n g  d e s t r u c t i o n  o f  
a  s u s p e c t e d  n u c l e a r  g r o u p  o r  f i b e r  p a th w a y  i m p l i e s  
t h a t  t h e  a b l a t e d  s t r u c t u r e  was s i t u a t e d  i n  t h e  p a t h ­
way b e tw e e n  t h e  s t i m u l a t i n g  a n d  r e c o r d i n g  s i t e s .
E l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  t e c h n i q u e s  a r e  n o t  a  p a n a c e a ,  
b u t  t h e  l i m i t a t i o n s  a r e  o u t w e i g h e d  by  t h e  a d v a n t a g e s .  
The m o s t  s e r i o u s  p r o b l e m  i s  c u r r e n t  s p r e a d .  When a n  
e l e c t r i c a l  p u l s e  i s  a p p l i e d  t o  a  p a r t i c u l a r  r e g i o n  
c a r e  m u s t  b e  t a k e n  t o  l i m i t  t h e  s p r e a d  o f  e x c i t a t i o n  
t o  a d j a c e n t  a r e a s .  To p a r t i a l l y  a v e r t  t h i s  p r o b l e m  
b i p o l a r  s t i m u l a t i n g  e l e c t r o d e s  a r e  e m p lo y e d .  The 
a p p l i e d  c u r r e n t  p a s s e s  f ro m  o n e  l e a d  t o  t h e  c l o s e l y  
a d j a c e n t  s e c o n d  l e a d .  C u r r e n t  d e n s i t y  i s  t h e  g r e a t e s t  
on  t h e  l i n e  b e t w e e n  t h e  two l e a d s .  C u r r e n t  d e n s i t y  i s  
n o t  a  s i m p l e  r e l a t i o n s h i p .  F o r  a  s p e c i f i c  q u a n t i t y  o f  
c u r r e n t  p a s s e d  t h e  c u r r e n t  d e n s i t y  d e p e n d s  u po n  t h e  
g e o m e t r y  o f  t h e  e l e c t r o d e s ,  t h e  e x p o s e d  a r e a  o f  t h e  
t i p s  o f  t h e  e l e c t r o d e s ,  a n d  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  
s u b s t r a t e  i n  w h i c h  t h e  e l e c t r o d e s  a r e  p l a c e d  ( B e c k e r  
e t  a l . . 1 9 6 l ) ,  E x t r a n e o u s  e x c i t a t i o n s  c a n  b e  f u r t h e r  
r e d u c e d  b y  d e l i v e r y  o f  s h o c k s  t h r o u g h  i s o l a t i o n  u n i t s  
a n d  by  s e t t i n g  t h e  s h o c k  s t r e n g t h  a t  t h r e s h o l d  l e v e l  o r  
s l i g h t l y  a b o v e  t h r e s h o l d .  An a d d i t i o n a l  c h e c k  on  t h e  
l i m i t a t i o n  o f  c u r r e n t  s p r e a d  i s  a c q u i r e d  by  d e t e r m i n a ­
t i o n  o f  t h e  p r e s c r i b e d  r e g i o n  w h e r e  s t i m u l i  c a n  ev o k e
t h e  d e s i r e d  r e s p o n s e .  I f  c u r r e n t  s p r e a d  w e r e  e x t e n ­
s i v e  t h e  b o u n d a r i e s  w o u ld  n o t  b e  d i s c r e t e .  W i th  t h e s e  
p r e c a u t i o n s  t h e  p r o b l e m  o f  e x t r a n e o u s  c u r r e n t  s p r e a d  
c a n  b e  c o n t r o l l e d  ( M i c k l e ,  1 9 6 l ) .
E l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  t e c h n i q u e s  p r o v i d e  s e l e c t  
a d v a n t a g e s .  The m e th o d  o f  i n i t i a t i n g  e x c i t a t i o n  i s  
n o t  p h y s i o l o g i c a l ,  b u t  t h e  e v e n t s  o c c u r r i n g  a f t e r  t h e  
i n i t i a l  s y n c h r o n o u s  d e p o l a r i z a t i o n  o f  e x c i t a b l e  mem­
b r a n e s ,  t h e  p r o p a g a t i o n  o f  a c t i o n  p o t e n t i a l s ,  a n d  t h e  
p r o c e s s e s  a t  s y n a p s e s  b e t w e e n  t h e  p o i n t  o f  s t i m u l a t i o n  
a n d  r e c o r d i n g  a r e  b i o l o g i c a l  ( D a v i e s ,  1968a ,  19 6 8b ,  
1 9 6 8 c ) ,  H i g h l y  s o p h i s t i c a t e d  m e th o d s  s u c h  a s  m i c r o -  
i o n t o p h o r e s i s  h a v e  b e e n  d e v e l o p e d  t o  a p p r o a c h  b i o l o g ­
i c a l  l e v e l s  o f  e x c i t a t i o n  o r  i n h i b i t i o n  o f  n e u r o n s .  
S m a l l  q u a n t i t i e s  o f  s u s p e c t e d  t r a n s m i t t e r  s u b s t a n c e s  
h a v e  b e e n  r e l e a s e d  i n  t h e  v i c i n i t y  o f  s i n g l e  c e l l s ,  
a n d  t h e  e l e c t r i c a l  e v e n t s  f ro m  t h e  c e l l  h a v e  b e e n  
r e c o r d e d  ( C u r t i s  a n d  E c c l e s ,  1958? C u r t i s  e t  a l . ,
1 9 6 8 ; C u r t i s ,  1 9 6 9 ) .  T h e s e  m e th o d s  w e r e  n o t  u t i l i z e d  
s i n c e  t h e  n a t u r e  o f  t h e  s y n a p t i c  t r a n s m i t t e r s  i n  t h e  
c e n t r i f u g a l  s y s t e m  o f  o l f a c t i o n  a r e  n o t  known. S i n c e  
a  s e r i e s  o f  b i o l o g i c a l  e v e n t s  a r e  t r i g g e r e d  by  t h e  
a r t i f i c i a l  s t i m u l u s ,  s y n a p s e s  p o s e  no m a j o r  o b s t a c l e .  
An i n t e r v e n i n g  s y n a p s e  c a n  b e  r e a d i l y  d e m o n s t r a t e d  by 
t h e  phenomenon o f  p o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  (PTP) 
( L l o y d ,  19^9? E c c l e s ,  1953 ;  a n d  H u g h e s ,  1 9 5 8 ) .
6J .  C. E c c l e s  (1 9 5 3 )  a t t r i b u t e d  t h e  i n c r e a s e d  r e s p o n s e  
a m p l i t u d e  s e e n  w i t h  t h e  c e s s a t i o n  o f  a  t e t a n i c  s t i m u l u s  
t o  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  e x c i t a b l e  s t a t e  o f  p r e s y n a p t i c  
t e r m i n a l s .  N e u ro n s  w i t h i n  a  s y n a p t i c  p o o l  a r e  n o t  
e q u a l l y  e x c i t e d  by  a n  a f f e r e n t  v o l l e y .  E x c i t a t i o n  i s  
d e p e n d e n t  upon  t h e  r e l e a s e  o f  s u f f i c i e n t  t r a n s m i t t e r  
a g e n t  t o  d e p o l a r i z e  t h e  p o s t s y n a p t i c  m em branes  t o  
t h r e s h o l d  l e v e l s  ( M o u n t c a s t l e  a n d  B a l d e s s a r l n i , 1 9 6 8 ) .
The m ec h an ism s  o f  t r a n s m i t t e r  g e n e r a t i o n  a n d  r e l e a s e  
a r e  p r o p e r t i e s  o f  t h e  p r e s y n a p t i c  e l e m e n t s .  The 
n um b er  o f  e x c i t e d  a n d  s u b l i m i n a l  e x c i t e d  n e u r o n s  i n  
a  s y n a p t i c  p o o l  c a n  b e  e n l a r g e d  b y  i n c r e a s i n g  t h e  
m a g n i t u d e  o f  t h e  a f f e r e n t  v o l l e y  ( d u r a t i o n ,  a m p l i t u d e )  
o r  by  r a i s i n g  t h e  f r e q u e n c y  o r  d u r a t i o n  o f  t h e  v o l l e y .  
P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  a p p a r e n t l y  i n v o l v e s  t h e  l a t t e r  
s i n c e  a  t e t a n i c  s t i m u l u s  i s  d e l i v e r e d  u p o n  t h e  s y n a p t i c  
p o o l ,  a n d  a  g r e a t e r  nu m b er  o f  e x c i t a b l e  n e u r o n s  a r e  
r e c r u i t e d .  The i n c r e a s e  i n  t h e  p o s t - t e t a n i c  r e s p o n s e  
a m p l i t u d e  f o l l o w i n g  c e s s a t i o n  o f  t h e  t e t a n i c  s t i m u l u s  
may b e  d ue  t o  s e v e r a l  f a c t o r s .  The nu m b er  o f  e x c i t ­
a b l e  n e u r o n s  a n d  s u b l i m i n a l l y  e x c i t e d  n e u r o n s  h a s  
i n c r e a s e d .  The m e c h a n i s m . o f  r e l e a s e  o f  t r a n s m i t t e r  may 
h a v e  b e e n  a c c e l e r a t e d .  As a  r e s u l t  t h e  q u a n t i t y  o f  
s y n a p t i c  t r a n s m i t t e r  i n  t h e  s y n a p t i c  c l e f t  h a s  b e e n  
i n c r e a s e d .  The p r e s e n c e  o f  e x c e s s  t r a n s m i t t e r  i n  t h e  
s y n a p t i c  c l e f t  a n d  t h e  c o n c o m i t a n t  i n c r e a s e  i n  t h e
7e x c i t a t o r y  s t a t e  o f  t h e  p o s t s y n a p t i c  membrane may, 
t h e r e f o r e ,  p r o d u c e  t h e  o b s e r v e d  p o t e n t i a t i o n .  The 
m a g n i t u d e  o f  t h e  a m p l i t u d e  c h a n g e s ,  t h e  s h i f t s  i n  
p e a k  l a t e n c i e s ,  t h e  c h a n g e s  i n  t h r e s h o l d s ,  a n d  t h e  
f r e q u e n t l y  o c c u r r i n g  p o s t - t e t a n i c  d e p r e s s i v e  p h a s e  
a r e  r e l a t e d  t o  t h e  f r e q u e n c y  a n d  d u r a t i o n  o f  t h e  
t e t a n i c  v o l l e y s  (H u g h e s ,  1958)*  The o c c u r r e n c e  o f  
PTP c u e s  t h e  p r e s e n c e  o f  o n e  o r  more  s y n a p t i c  p o o l s  
i n t e r p o s e d  b e t w e e n  t h e  s t i m u l a t i o n  a n d  r e c o r d i n g  s i t e .
A r e l a t i v e  e s t i m a t e  o f  t h e  num ber  o f  i n t e r v e n i n g  
s y n a p s e s  i n  a  p o l y s y n a p t i c  s y s t e m  c a n  b e  o b t a i n e d .
T h i s  i s  b a s e d  u p o n  t h e  o b s e r v a t i o n  t h a t  t h e  f r e q u e n c y  
o f  c e n t r a l  s t i m u l a t i o n  w h ic h  f a i t h f u l l y  e v o k e s  a  
r e s p o n s e  ( i n  a  o n e  t o  o n e  r a t i o )  i s  i n v e r s e l y  r e l a t e d  
t o  t h e  n u m b er  o f  s y n a p s e s  b e t w e e n  t h e  s t i m u l a t i o n  a n d  
r e c o r d i n g  s i t e .  T h i s  i s  r e f e r r e d  t o  a s  a  t e s t  o f
p
f o l l o w i n g  f r e q u e n c i e s .  The f e w e r  t h e  n u m b er  o f  
s y n a p s e s ,  t h e  g r e a t e r  t h e  s t i m u l u s  f r e q u e n c y  r a n g e  
o v e r  w h i c h  t h e  r e s p o n s e  c a n  b e  e v o k e d .  T h i s  t e s t  
a l l o w s  a  d i s t i n c t i o n  t o  b e  made a s  t o  w h e t h e r  a  s y n a p t i c  
s y s t e m  i s  b e i n g  d r i v e n  ( o r t h o d r o m i c )  o r  w h e t h e r  
p r o c e s s e s  o f  n e u r o n s  ( a x o n s )  a r e  b e i n g  e x c i t e d  a n d  t h e  
r e c o r d e d  a c t i v i t y  i s  a  r e f l e c t i o n  o f  n o n - s y n a p t i c  
a c t i v a t i o n  o f  t h e  soma ( a n t i d r o m i c ) .  An a n t i d r o m i c  
r e s p o n s e  c a n  b e  e v o k e d  t h r o u g h  h i g h  f r e q u e n c i e s ,  
b e c a u s e  i t  i s  n o t  b e i n g  d r i v e n  t r a n s - s y n a p t l c a l l y .
8E v a l u a t i o n  o f  s u c h  d a t a  g i v e s  o n l y  a  q u a l i t a t i v e  
e s t i m a t e  o f  t h e  n u m b er  o f  s y n a p s e s .
R e s p o n s e s  e v o k e d  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  b y  s t i m u l i  
a p p l i e d  t o  f o r e b r a i n  n u c l e i  d e n o t e  b u l b a r  c o n n e c t i o n s ,  
b u t  t h e s e  d a t a  r e v e a l  n o t h i n g  i n  t e r m s  o f  f u n c t i o n a l  
r e l a t i o n s h i p s .  By s e l e c t i n g  c o m b i n a t i o n s  o f  s t i m u l a t i o n  
s i t e s ,  a l t e r i n g  t h e  t i m e  i n t e r v a l s  b e tw e e n  s t i m u l i  
d e l i v e r e d  t o  e a c h  g r o u p ,  a n d  e m p l o y i n g  s i n g l e  s h o c k s  
o r  p u l s e s  o f  known d u r a t i o n  a n d  f r e q u e n c i e s  c e r t a i n  
c o n c l u s i o n s  m i g h t  b e  d raw n  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  
f u n c t i o n a l  r e l a t i o n s h i p s  w i t h i n  t h e  c e n t r i f u g a l  
s y s t e m .
To f a c i l i t a t e  t h e  i n v e s t i g a t i o n  o f  a  p o s s i b l e  
c e n t r i f u g a l  s y s t e m  i n  o l f a c t i o n ,  k e e p i n g  i n  m in d  a s  
a  f e a s i b l e  m odel  t h e  a u d i t o r y  c e n t r i f u g a l  s y s t e m ,  
t h e  a r e a s  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  
t r a c t  (LOT) w e r e  c o n s i d e r e d .  The l a t e r a l  o l f a c t o r y  
t r a c t  i s  t h e  p r i m a r y  t r a c t  o v e r  w h i c h  o l f a c t o r y  i n p u t  
i s  d i s t r i b u t e d  t o  w i d e s p r e a d  a r e a s  o f  t h e  b a s a l  f o r e ­
b r a i n  ( W h i t e ,  1 9 ^ 5 ;  H e im e r ,  1 9 6 8 ) .  The LOT i s  
c om p osed  o f  a x o n s  o f  s e c o n d  o r d e r  n e u r o n s  ( m i t r a l  
c e l l s )  a n d  d i s t r i b u t e s  c o l l a t e r a l s  a n d  t e r m i n a l s  t o  
t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s ,  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  
t h e  p r e p i r i f o r m  a n d  p e r i a m y g d a l a r  c o r t i c e s ,  a n d  t h e  
c o r t i c a l  a n d  m e d i a l  a m y g d a l o i d  n u c l e i .  T h e s e  b a s a l  
f o r e b r a i n  n u c l e a r  c e n t e r s  a n d  t h e i r  i n t e r c o n n e c t i o n s
a r e  o f  p r i m e  i n t e r e s t  t o  t h e  p r e s e n t  s t u d y  s i n c e  a  
c u r r e n t  h y p o t h e s i s  c o n s i d e r s  t h e  c e l l  b o d i e s  o f  
c e n t r i f u g a l  n e u r o n s  t o  be  s i t u a t e d  w i t h i n  t h e  n u c l e ­
a r  a r e a s  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  
t r a c t  ( H e im e r ,  1 9 6 8 ) .
ANATOMICAL BACKGROUND:
The l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  h a s  b e e n  shown t o  
c o n t r i b u t e  c o l l a t e r a l s  t o  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  
n u c l e u s .  The p a r s  e x t e r n a , p a r s  l a t e r a l i s , p a r s  
d o r s a l i s , a n d  p a r s  r o s t r a l i s  o f  t h e  a n t e r i o r  o l ­
f a c t o r y  n u c l e u s  r e c e i v e  t e r m i n a l  a x o n s  a n d  . c o l l a t e r a l s  
o f  m i t r a l  c e l l s  (Lohman a n d  Lammers ,  1 9 6 7 ) .  C e l l s  o f  
t h e  p a r s  e x t e r n i s  a n d  p a r s  l a t e r a l i s  r e c e i v e  s y n a p t i c  
t e r m i n a l s  f ro m  t h e  t u f t e d  c e l l s  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b  ( V a l v e r d e ,  196^ ;  Lohman a n d  Lammers,  
1 9 6 7 ) ,  a s  w e l l  a s  LOT c o l l a t e r a l s .  Axons f ro m  t h e  
LOT s y n a p s e  i n  t h e  a n t e r o - l a t e r a l  q u a d r a n t  o f  t h e  
o l f a c t o r y  t u b e r c l e  (Lohman, 196 3 ;  W h i t e ,  1 96 5 )  a n d  
form  a x o - d e n d r l t i c  s y n a p s e s  i n  t h e  s u p e r f i c i a l  p l e x i -  
fo rm  l a y e r  o f  t h e  t r i - l a m i n a t e d  p r e p i r i f o r m  c o r t e x  
( V a l v e r d e ,  1965 ;  W h i t e ,  1 9 6 5 ) .  The p e r i a m y g d a l a r  
c o r t e x  r e c e i v e s  a n  LOT i n p u t  u po n  t h e  s u p e r f i c i a l  
p y r a m i d a l  c e l l  l a y e r  ( Wh i t e ,  19 6 5 ;  H e im e r ,  1 9 6 8 ) .
The c o r t i c a l  a n d  a  p o r t i o n  o f  t h e  m e d i a l  a m y g d a l o i d  
n u c l e i  a r e  t h e  c a u d a l  m o s t  p r o j e c t i o n  s i t e s  o f  t h e  
l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  ( P o w e l l ,  Cowan, and  R a is m a n ,
1 9 6 5 ;  W h i t e ,  196 5 ;  Lohman a n d  Lammers ,  1 9 6 7 ) .
The a r e a s  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  
t r a c t  h a v e  b e e n  shown t o  b e  e x t e n s i v e l y  i n t e r c o n n e c t e d  
( V a l v e r d e ,  1 9 6 5 ) .  The c o n t i n u i t y  a n d  i n t e r c o n n e c t i o n s  
o f  t h e  b a s a l  f o r e b r a i n  a r e a s  seem s i g n i f i c a n t  i n  t h a t  
t h e  p o t e n t i a l  f o r  f u n c t i o n a l  i n t e r a c t i o n s  e x i s t s .
T h r o u g h  t h e s e  i n t e r c o n n e c t i o n s  t h e  p o p u l a t i o n s  o f  o l f a c ­
t o r y  c e n t r i f u g a l  n e u r o n s  m i g h t  b e  r e g u l a t e d  by a  r e s u l ­
t a n t  f a c i l i t a t i o n  o r  i n h i b i t i o n  s tem m in g  f rom  t h e  sum 
o f  s e v e r a l  i n p u t s  ( M o u n t c a s t l e  a n d  B a l d e s s a r i n i , 1 9 6 8 ) .  
F e r r e r  ( 1 9 6 9 ) r e p o r t e d  p r e t e r m i n a l  a n d  t e r m i n a l  d e g e n ­
e r a t i o n  i n  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  ( l a t e r a l  t w o - t h i r d s ) ,  
t h e  p r e p i r i f o r m  a n d  p e r i a m y g d a l a r  c o r t i c e s  a s  w e l l  a s  
t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  f o l l o w i n g  l e s i o n s  i n  t h e  
a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  ( p a r s  r o s t r a l l s ) .  L e s i o n s  
p l a c e d  i n  t h e  m e d i a l  p o r t i o n  o f  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  
n u c l e u s  p r o d u c e d  d e g e n e r a t i o n  i n  t h e  b a s o l a t e r a l  
a m y g d a la  a n d  t h e  m a m m i l l a r y  a r e a .  L e s i o n s  o f  t h e  p a r s  
r o s t r a l l s  p r o d u c e d ,  i n  a d d i t i o n  t o  t h o s e  s i t e s  
m e n t i o n e d ,  d e g e n e r a t i o n  w i t h i n  t h e  h o m o l a t e r a l  p r e ­
o p t i c  r e g i o n ,  t h e  l a t e r a l  h y p o t h a l a m i c  a r e a ,  t h e  
l a t e r a l  h a b e n u l a r  n u c l e u s ,  a n d  t h e  d o r s o m e d i a l  t h a ­
l a m i c  n u c l e u s  ( F e r r e r ,  1 9 6 9 )* Ban a n d  Zyo ( 1 9 6 2 ) 
a n d  Lohman a n d  Lammers ( 1 9 6 3 ) o b s e r v e d  s i m i l a r  d e g e n ­
e r a t i o n  w i t h i n  t h e  a r e a s  l i s t e d  a b o v e  and  t r a c e d  t h e  
d e g e n e r a t i o n  t h r o u g h  t h e  m e d i a l  f o r e b r a i n  b u n d l e .
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V a l v e r d e  (19&5) ^ a s  d e m o n s t r a t e d  n e u r o n a l  c o n n e c t i o n s  
b e t w e e n  t h e  p r e p i r i f o r m ,  p e r i a m y g d a l a r  c o r t i c e s  w i t h  
o n e  a n o t h e r  a n d  w i t h  t h e  a m y g d a l o i d  n u c l e i .  The 
c o r t i c a l  a n d  m e d i a l  a m y g d a la  a r e  p h y l o g e n e t i c a l l y  
t h e  o l d e s t  o f  t h e  a m y g d a la  a n d  w e r e  i n c l u d e d  i n  t h e  
r h l n e n c e p h a l o n  o r  s m e l l  b r a i n  o f  P a p ez  ( P a p e z ,  1937;  
C r o s b y ,  Humphrey ,  a n d  L a u e r ,  1 96 2 ;  De G r o o t ,  1 9 6 6 ) ,
T h i s  m a j o r  d i v i s i o n  o f  t h e  a m y g d a la  i n c l u d e s  t h e  
c o r t i c a l ,  t h e  m e d i a l  a n d  c e n t r a l  a m y g d a l o i d  n u c l e i  
a n d  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  (De G r o o t ,  
1 9 6 6 ) .  The c o r t i c o m e d i a l  g r o u p  h a s  e x t e n s i v e  a f f e r e n t  
a n d  e f f e r e n t  r e l a t i o n s h i p s  a n d  may c o n s t i t u t e  o v e r  
s e v e r a l  s y n a p t i c  l i n k s  a  p o r t i o n  o f  t h e  c e n t r i f u g a l  
s y s t e m  i n  o l f a c t i o n ,  e v e n  t h o u g h  no d i r e c t  a m y g d a lo -  
o l f a c t o r y  b u l b  f i b e r s  c a n  b e  d e t e c t e d  ( P r i c e  a n d  
P o w e l l ,  1 9 ? 0 a ) .  The c e n t r a l  a m y g d a la  was r e p o r t e d  
t o  r e c e i v e  i n t r a - a m y g d a l a r  i n p u t s  a n d  may f u n c t i o n  i n  
a  m a n n e r  s i m i l a r  t o  t h e  i n t r a l a m i n a r  n u c l e i  o f  t h e  
t h a l a m u s  ( B r o d a l ,  19^7» 1 9 ^ 8 ;  V a l v e r d e ,  1 9 6 2 ) .  The 
p o s t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m issu re  i n t e r ­
c o n n e c t s  t h e  b i l a t e r a l  a m y g d a l o i d  c o m p le x e s  a n d  
s e r v e s  a s  o n e  o f  t h e  w e l l  d e f i n e d  p a th w a y s  p r o v i d i n g  
i n p u t  t o  a n d  o u t p u t  f rom  t h e  a m y g d a la  (Ban a n d  Omuki,
1 95 9 ;  C r o s b y  e t  a l . , 1 9 6 2 ) ,  The s t r i a  t e r m i n a l i s  a n d  
t h e  v e n t r a l  a m y d a l o f u g a l  s y s t e m  a r e  two a d d i t i o n a l  
r o u t e s  f o r  i n p u t  t o  a n d  o u t p u t  f rom  t h e  a m y g d a lo id
c o m p le x .
The s t r i a  t e r m i n a l l s  c a r r i e s  a m y g d a l a r  e f f e r e n t s  
t o  t h e  i p s i l a t e r a l  s e p t a l ,  p r e o p t i c ,  h y p o t h a l a m i c ,  
and  e p i t h a l a m i c  c e n t e r s  ( F o x ,  1 9 4 0 ,  1943 ;  V a l v e r d e ,  
1 9 6 3 a ,  1 9 64 ,  1965 ;  De O lm os,  1 9 6 8 ) .  V a l v e r d e  ( 1 9 6 4 ,  
1 96 5 )  e m p l o y i n g  t h e  N a u ta -G y g a x  ( 1 9 5 4 ,  1957)  m e th o d  
a n d  a  v a r i a n t  o f  t h e  G o l g i  m ethod  d e m o n s t r a t e d  t h a t  
t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  a r o s e  i n  p a r t  f rom  c e l l s  o f  t h e  
c e n t r a l ,  m e d i a l ,  b a s a l ,  a n d  l a t e r a l  a m y g d a l o i d  n u c l e i .  
B o t h  a f f e r e n t  a n d  e f f e r e n t  f i b e r s  w e re  d e m o n s t r a t e d  
i n  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s .  Fox ( 1 9 4 0 )  g a v e  a  d e t a i l e d  
d e s c r i p t i o n  o f  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  
i n  t h e  a m y g d a l o i d  c o m plex  w h ic h  i n v o l v e d  t h e  c e n t r a l ,  
m e d i a l ,  c o r t i c a l ,  b a s a l  n u c l e i  a n d  a  c o m p o nen t  o f  t h e  
p o s t e r i o r  s u r f a c e  o f  t h e  n u c l e u s  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c ­
t o r y  t r a c t *  The s t r i a  t e r m i n a l i s  i n  t h e  r a t ,  g u i n e a  
p i g ,  c a t ,  s q u i r r e l  monkey,  a n d  R h e s u s  monkey c o u r s e s  
f rom  t h e  t e m p o r a l  p o l e  a l o n g  t h e  i n f e r i o r  c o n c a v e  
s u r f a c e  o f  t h e  f i m b r i a - f o r n i x  c o m p le x .  I t  t h e n  
a r c h e s  a r o u n d  t h e  i n t e r n a l  c a p s u l e  a d h e r i n g  t o  t h e  
i n f e r o - m e d i a l  s u r f a c e  o f  t h e  t a i l  a n d  body  o f  t h e  
c a u d a t e  n u c l e u s  u n t i l  i t  r e a c h e s  t h e  l e v e l  o f  i t s  
i p s i l a t e r a l  b e d  n u c l e u s  ( b e d  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  
t e r m i n a l i s )  l o c a t e d  s u p e r i o r  a n d  c a u d a l  t o  t h e  a n t e ­
r i o r  c o m m i s s u r e .  A t  t h i s  p o i n t  t h e  s t r i a  d i v i d e s  
i n t o  f i v e  d e f i n e d  c o m p o n e n ts t  ( l )  c o m m i s s u r a l ,
( 2 )  s u p r a c o m m i s s u r a l ,  ( 3 )  i n f r a c o m m i s s u r a l , ( 4 )  h y p o ­
t h a l a m i c ,  a n d  ( 5 )  s t r i a  m e d u l l a r i s  o r  e p i t h a l a m i c  
d i v i s i o n  ( G u r d j i a n ,  192 5 ;  Fox ,  1 9 ^ 0 ;  V a l v e r d e ,  1963b ;
De O lm os ,  1 9 6 8 ) .
The e f f e r e n t  p r o j e c t i o n  f i e l d  o f  t h e  s t r i a  t e r m i ­
n a l i s  r e p r e s e n t s  a  c o m p le x ,  h i g h l y  i n t e g r a t e d  s e t  o f  
n u c l e a r  c e n t e r s  ( G u r d j i a n ,  1925 ;  V a l v e r d e ,  1963b ) .
The b e d  n u c l e u s  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m i s s u r e ,  t h e  bed  
n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s ,  a n d  t h e  b e d  n u c l e u s  
o f  t h e  m e d i a l  f o r e b r a i n  b u n d l e ,  b i l a t e r a l l y ,  fo rm  a  
m ore  o r  l e s s  c o n t i n u o u s  c e l l u l a r  b a n d  a l o n g  t h e  c a u d a l  
a s p e c t  o f . t h e  b o d y  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m i s s u r e .  The b e d  
n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  was c o n s i d e r e d  t o  b e  a  
c o n t i n u a t i o n  o f  t h e  c e n t r a l  a m y g d a l o i d  n u c l e u s  (Le  G ros  
C l a r k  a n d  M e y e r ,  1 9 ^ 7 K  G u r d j i a n  ( 1 9 2 5 )  o b s e r v e d  
a  d o r s a l  c o n t i n u a t i o n  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  
a n t e r i o r  c o m m is s u r e  w i t h  t h e  I p s i l a t e r a l  s e p t a l  n u c l e ­
u s .  The n u c l e u s  m e d l a l i s  s e p t i  was shown t o  p o s s e s s  
n e u r o n s  w h i c h  s y n a p s e  i n  t h e  o p p o s i t e  m e d i a l  s e p t a l  
n u c l e u s  (F o x ,  1 9 ^ 0 ;  Lohman, 1963)*  The c o m m i s s u r a l  
c o m p o n e n t  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  g i v e s  c o l l a t e r a l s  
t o  t h e  i p s i l a t e r a l  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  a n d  n u c l e u s  o f  
t h e  a n t e r i o r  c o m m i s s u r e ,  t h e n  e n t e r s  t h e  a n t e r i o r  
c o m m is s u r e  a n d  c r o s s e s  t h e  m i d l i n e  t o  s y n a p s e  i n  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  bed  n u c l e u s  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m issu re  
a n d  t h e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  ( C a j a l ,  1909 ;  V a l v e r d e ,
• 1 ^
1963 b ) .  De Olmos (1 9 6 8 )  u s i n g  a  s i l v e r  c u p r i c  mod­
i f i c a t i o n  o f  t h e  N a u t a  t e c h n i q u e  r e p o r t e d  t h a t  t h e  
" c o m m i s s u r a l  b u n d l e "  o r  c o m m i s s u r a l  co m p o nen t  p r o j e c t s  
c o n t r a l a t e r a l l y  t o  t h e  b e d  n u c l e i  o f  t h e  s t r i a  t e r m i ­
n a l i s  a n d  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u r e ,  t h e  l a t e r a l  a n d  
m e d i a l  a m y g d a la ,  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  t h e  p r e ­
p i r i f o r m  c o r t e x  a n d  t h e  g r a y  m a t t e r  i n  t h e  i m m e d i a t e  
v i c i n i t y  o f  t h e  p o s t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  commis­
s u r e .  The s u p r a c o m m i s s u r a l  co m p on en t  ( F o x ,  1 9 ^ 0 ) ,  o r  
S t ^  co m p o nen t  o f  V a l v e r d e  ( 1963^ )*  s e n d s  c o l l a t e r a l s  
t o  t h e  c o r r e s p o n d i n g  i p s i l a t e r a l  s t r i a l  b e d  n u c l e u s ,  
t h e n  p a s s e s  s u p e r i o r l y  t o  t h e  a n t e r i o r  c o m m i s s u r e ,  
t u r n s  s h a r p l y  a n t e r o v e n t r a l l y  t o  p r o j e c t  i n t o  t h e  s e p t a l  
a r e a  a n d  t h e  p r e o p t i c  r e g i o n  b e lo w  t h e  a n t e r i o r  commis­
s u r e .  De Olmos ( 1 9 6 8 ) e x t e n d s  t h e  p r o j e c t i o n  f i e l d  o f  
t h i s  c o m po n en t  so  t h a t  i t  r e a c h e s  t h e  i p s i l a t e r a l  
n u c l e u s  a c c u m b e n s ,  t h e  l a t e r o b a s a l  s e p t u m ,  t h e  o l f a c ­
t o r y  t u b e r c l e ,  a n d  t h e  p a r s  p o s t e r i o r , p a r s  m e d i a l i s . 
a n d  p a r s  r o s t r a l i s  o f  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s .
A t h i r d  p a th w a y  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  a m y g d a la  i s  
t h e  v e n t r a l  a m y g d a l o f u g a l  p a th w a y  w h i c h  i s  a  c o m p o n e n t  
o f  t h e  l o n g i t u d i n a l  a s s o c i a t i o n  b u n d l e  ( J o h n s t o n ,
192 3 ;  V a l v e r d e ,  1963b ) .  T h i s  b u n d l e  c o n t a i n s  b o t h  
a f f e r e n t  a n d  e f f e r e n t  f i b e r s  w h ic h  p r o j e c t  t o  b a s a l  
f o r e b r a i n  s t r u c t u r e s .  I n  r o d e n t s  t h e  l o n g i t u d i n a l  
a s s o c i a t i o n  b u n d l e  i s  com posed  o f  many n e u r o n s  w i t h
s h o r t  a x o n s  w h ic h  i n t e r c o n n e c t  t h e  a m y g d a la  w i t h  t h e  
a n t e r i o r  a m y g d a l o i d  a r e a  a n d  t h e  p r e o p t i c  r e g i o n  
( V a l v e r d e ,  1 9 6 5 K  T h i s  b u n d l e  a l s o  p r o j e c t s  o v e r  
m u l t i p l e  s y n a p s e s  t o  t h e  p r e p i r i f o r m  a r e a s  a n d  t h e  
n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d  ( J o h n s t o n ,  1923 ;  Fox ,
19^-0; V a l v e r d e ,  1 9 6 2 ;  V a l v e r d e ,  1 9 6 3 6 ) .  The b a s a l  
f o r e b r a i n  a r e a s  s e r v e d  by  t h e  l o n g i t u d i n a l  a s s o c i a t i o n  
b u n d l e  a r e  g r o u p e d  by  V a l v e r d e  (1 9 6 5 )  i n t o  a  c o l l e c t i o n  
c a l l e d  t h e  " m e d i a l  f o r e b r a i n  b u n d l e  a r e a " .  The m e d i a l  
f o r e b r a i n  b u n d l e  i s  c l o s e l y  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  b a s a l  
f o r e b r a i n  i n  t h e  v i c i n i t y  o f  t h e  h y p o t h a l a m u s ,  t h e  
a m y g d a la  a n d  t h e  p r e o p t i c  r e g i o n .  E a r l y  i n v e s t i g a t o r s  
d i d  n o t  d i s t i n g u i s h  b e tw e e n  p a r t s  o f  t h e  l o n g i t u d i n a l  
a s s o c i a t i o n  b u n d l e  a n d  t h e  m e d i a l  f o r e b r a i n  b u n d l e ,  
b u t  i n  r e c e n t  s t u d i e s  t h e  d i s t i n c t i o n  i s  made 
( J o h n s t o n ,  1923 ;  V a l v e r d e ,  1 9 6 5 ) .
The m e d i a l  f o r e b r a i n  b u n d l e  c o n s i s t s  o f  two p r i n ­
c i p a l  d i v i s i o n s  (Ban a n d  Zyo ,  1962 ;  V a l v e r d e ,  1965)  <>
The f i r s t  s y s t e m  I n v o l v e s  l o n g  f i b e r s  w h i c h  i n t e r ­
c o n n e c t  b a s a l  f o r e b r a i n ,  d i e n c e p h a l i c ,  a n d  m e s e n -  
c e p h a l i c  c e n t e r s .  The s e c o n d  i s  a  s y s t e m  o f  s h o r t  
n e u r o n s  c o n n e c t i n g  t h e  l a t e r a l  h y p o t h a l a m u s  and  p r e ­
o p t i c  a r e a  w i t h  t h e  m e s e n c e p h a l o n  ( V a l v e r d e ,  1 9 6 5 ) .
T h i s  s y s t e m  r e l a t e s  t h e  h y p o t h a l a m u s  a n d  p r e o p t i c  
r e g i o n ,  s e r v i n g  a s  a  common e f f e c t o r  p a th w ay  f o r  
(1 )  a x o n a l  p r o c e s s e s  o f  t h e  c e l l s  o f  l a y e r  IV o f  t h e
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p i r i f o r m  c o r t e x ,  ( 2 )  a x o n s  f rom  t h e  c e l l s  o f  t h e  o l f a c ­
t o r y  t u b e r c l e  a n d  a d j a c e n t  c o r t e x ,  ( 3 )  a x o n s  o f  f r o n t a l  
c o r t e x  p y r a m i d a l  c e l l s  a b o v e  t h e  o l f a c t o r y  b u l b s  a n d  
a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  c o r p u s  c a l l o s u m ,  ( 4 )  t h e  h y p o t h a l ­
am ic  d i v i s i o n  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s ,  a n d  ( 5 )  a x o n s  
o f  c e l l s  i n  t h e  s e p t a l  n u c l e i  ( V a l v e r d e ,  1 9 6 5 ) •  The 
b a s a l  f o r e b r a i n  r e g i o n s  t h r o u g h  w h i c h  t h e  m e d i a l  f o r e ­
b r a i n  b u n d l e  c o u r s e s  i s  a  c o m p lex  d e e p  p l e x u s  r e l a t e d  
t o  t h e  o v e r l y i n g  p i r i f o r m  c o r t e x  a nd  t h e  l a t e r a l  h y p o ­
t h a l a m u s ,  p r e o p t i c  r e g i o n ,  a n t e r i o r  a m y g d a lo i d  a r e a ,  
t h e  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d ,  o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  
and  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s .  The m e d i a l  f o r e ­
b r a i n  b u n d l e  s p l i t s  i n t o  t h r e e  d i v i s i o n s  a t  t h e  c a u d a l  
a s p e c t  o f  t h e  b e d  n u c l e u s i  ( l )  t h e  m e d i a l  d i v i s i o n  t o  
t h e  s e p tu m ,  (2 )  t h e  l a t e r a l  d i v i s i o n  a l o n g  t h e  p o s t e r o ­
l a t e r a l  ed g e  o f  t h e  n u c l e u s  t o  t h e  a m y g d a la ,  a n d  (3 )  t h e  
I n t e r m e d i a t e  d i v i s i o n ,  f a s c i c l e s  o f  w h i c h  c o u r s e  t h r o u g h  
t h e  h o r i z o n t a l  p o r t i o n  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  
b a n d  t o  t e r m i n a t e  w i t h i n  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s .  
None o f  t h e  f i b e r s  o f  t h e  m e d i a l  f o r e b r a i n  b u n d l e  
t e r m i n a t e  w i t h i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  (Ban a n d  Zyo ,
19 6 2 ;  Lohman a n d  Lam mers ,  196 3 ;  P r i c e  a n d  P o w e l l ,
1 9 7 0 a ) .
The c o m p l e x i t y  o f  t h e  b a s a l  f o r e b r a i n  a r e a s  c o n ­
s i d e r e d  a b o v e  i s  i n c r e a s e d  by  t h e  f a c t  t h a t  e a c h  a r e a  
g r a d e s  a l m o s t  i m p e r c e p t i b l y  w i t h  a d j a c e n t  a r e a s .
J o h n s t o n  (1 9 2 3 )  c o m p a r i n g  t h e  "basal  f o r e b r a i n  a r e a s  
o f  v a r i o u s  v e r t e b r a t e s  d e m o n s t r a t e d  t h e  p h y l o g e n e t i c  
p r o g r e s s i o n  o f  c o m p l e x i t y ,  c o m p a c t n e s s ,  a n d  t h e  g r a d a  
t i o n s  o f  f o r e b r a i n  n u c l e a r  g r o u p s .  I n  t h e  t u r t l e  t h e  
b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d  i s  com posed  o f  a  
s m a l l  nu m b er  o f  c e l l s  a n d  t h e  n u c l e u s  i s  d i s t i n c t .
I n  t h e  oppossum  t h e  n u c l e u s  f u s e s  w i t h  t h e  a m y g d a la .  
The b e d  n u c l e u s  i n  t h e  r a b b i t  i s  s i t u a t e d  on t h e  
p o s t e r i o r  a s p e c t  o f  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  b e lo w  t h e  
p r e o p t i c  a r e a ,  l a t e r a l  t o  t h e  h y p o t h a l a m u s  a n d  o p t i c  
c h i a s m a .  F a s c i c l e s  o f  t h e  m e d i a l  f o r e b r a i n  b u n d l e  
a r e  I n t e r s p e r s e d  t h r o u g h  t h e  b e d  n u c l e u s ,  and  i n  
t h e  l a t e r a l  c a u d a l  a s p e c t  t h i s  n u c l e u s  f u s e s  w i t h  
t h e  c e n t r a l  and. m e d i a l  a m y g d a la  ( J o h n s t o n ,  1 9 2 3 ) .
The b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  band  o f  t h e  r a t  i s  
d e s c r i b e d  by  P r i c e  a n d  P o w e l l  ( 1 9 7 0 a )  a s  c o n s i s t i n g  
o f  two d i v i s i o n s ,  a  v e r t i c a l  l i m b  a n d  a  h o r i z o n t a l  
l i m b .  The l a r g e  c e l l s  o f  t h e  h o r i z o n t a l  l i m b  h a v e  
b r a n c h i n g  d e n d r i t e s  w h i c h  r a d i a t e  f rom  t h e  c e l l  b od y  
i n  a l l  d i r e c t i o n s  a n d  fo rm  a  c o m p le x ,  d e n s e  p l e x u s .  
The a x o n s  o f  some o f  t h e  l a r g e  m u l t i p o l a r  c e l l s  o f  
t h e  h o r i z o n t a l  l i m b  c o u r s e  l a t e r a l l y  t o w a r d s  t h e  
p o s t e r i o r  a s p e c t  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  
( P r i c e ,  1 9 ^ 9 ;  P r i c e  a n d  P o w e l l ,  1 9 7 0 a ) ,  T h e s e  f i b e r s  
u p o n  r e a c h i n g  t h e  LOT, c o u r s e  r o s t r a l l y  d e e p  t o  t h e  
LOT a n d  i n  t h e  s u p e r f i c i a l  p l e x i f o r m  r e g i o n  o f  t h e
o v e r l y i n g  c o r t e x .  They t e r m i n a t e  p r i n c i p a l l y  i n  t h e  
g r a n u l e  c e l l  l a y e r  a n d  e x t e r n a l  p l e x i f o r m  l a y e r  o f  t h e  
h o m o l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  ( P o w e l l  e t  a l . ,  1965 ;  P r i c e ,  
1 9 6 8 , 1 96 9 ;  P r i c e  a n d  P o w e l l ,  1 9 7 0 a ,  1 9 7 0 b ) .  T h e s e  
c e n t r i f u g a l  f i b e r s  h a v e  t h e  m o s t  c a u d a l  o r i g i n  o f  t h e  
a n a t o m i c a l l y - d e f i n e d ,  r o s t r a l l y - d i r e c t e d  f i b e r  s y s t e m s  
t e r m i n a t i n g  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  C ra g g  (1 9 6 2 )  
r e p o r t e d  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  t o  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  b u t  
c o u l d  n o t  d e f i n e  t h e i r  p r e c i s e  o r i g i n .  He s u g g e s t e d  
t h a t  t h e s e  f i b e r s  m i g h t  a r i s e  f rom  t h e  p r e p i r i f o r m  
c o r t e x .  H e im e r  ( 1 9 6 8 ) r e p o r t e d  s i m i l a r  p o s s i b l e  
o r i g i n  f o r  t h e  o b s e r v e d  c e n t r i f u g a l  f i b e r s .  P r i c e  
a n d  P o w e l l  ( 1 9 7 0 a )  e m p h a s i z e  t h a t  t h e  o r i g i n  o f  t h e  
c e n t r i f u g a l  f i b e r s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  d e e p  a s p e c t  o f  
t h e  LOT a r i s e  i n  t h e  h o r i z o n t a l  p o r t i o n  o f  t h e  b e d  
n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d .  They a c k n o w l e d g e d  t h a t  
o t h e r  n u c l e i  may b e  i n v o l v e d  i n  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m ,  
b u t  s u c h  f i b e r s  w e r e  n o t  d e t e c t e d  due  t o  t h e  l i m i t a ­
t i o n s  o f  t h e  F i n k - H e i m e r  ( 1 9 6 7 ) m e th o d  i n  w h i c h  t r a n s -  
s y n a p t i c  d e g e n e r a t i o n  c a n n o t  b e  o b s e r v e d .
E a r l y  a n a t o m i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  r e v e a l e d  c e n t r i f ­
u g a l  f i b e r s  a r i s i n g  w i t h i n  t h e  i p s i l a t e r a l  b a s a l  f o r e ­
b r a i n .  T h e s e  f i b e r s  c o u r s e d  i n  t h e  a n t e r i o r  l i m b  o f  
t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u re  a n d  t e r m i n a t e d  w i t h i n  t h e  
o l f a c t o r y  b u l b  ( C a j a l ,  191 1 ;  A l l i s o n ,  1953)*  R e c e n t l y  
V a l v e r d e  (1 9 6 5 )  a n d  H i r a t a  (1 9 6 5 )  d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e
p r e p i r i f o r m  c o r t e x  c o n t r i b u t e s  f i b e r s  t o  t h e  a n t e r i o r  
c o m m i s s u r e .  The a n t e r i o r  c o m m is s u r e  i s  o n l y  o n e  
a g g r e g a t e  o f  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  t o  t h e  h o m o l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b .  Two o t h e r  s o u r c e s  o f  c e n t r i f u g a l  
f i b e r s  a r e  p r e s e n t .  I n  a d d i t i o n  t o  t h e  c o m m i s s u r a l  
f i b e r s  a r i s i n g  f rom  t h e  c o n t r a l a t e r a l  a n t e r i o r  o l f a c ­
t o r y  n u c l e u s  r e p o r t e d  by  Lohman ( 1 9 6 3 )*  V a l v e r d e  
C l 9 6 ^ c ) f P o w e l l  eit a l . ( l 9 6 5 ) »  a n d  F e r r e r  ( 1 9 6 6 , 1967)*  
t h e r e  a r e  a x o n  c o l l a t e r a l s  f rom  t h e  LOT (Lohman a n d  
Lammers ,  19 6 7 ;  P r i c e  and  P o w e l l ,  1970b ) .  The t h i r d  
g r o u p  a r e  t h o s e  f i b e r s  w h i c h  c o u r s e  i n  p r o x i m i t y  t o  
t h e  LOT ( C r a g g j  1962 ;  P o w e l l  and  Cowan, 1963 ;  P o w e l l  
e t  a l . , 1965 ;  P r i c e ,  1969 ;  P r i c e  a n d  P o w e l l ,  1 9 7 0 a ,  
1970 b ) .  G e n e r a l  a g r e e m e n t  e x i s t s  a s  t o  t h e  t e r m i n a l  
d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  c e n t r i f u g a l  i n p u t s  t o  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b ,  i n  b o t h  e l e c t r o n  m i c r o s c o p i c  a n d  l i g h t  m i c r o s c o p i c  
s t u d i e s ,  b u t  t h e  l o c a t i o n  o f  c e l l  b o d i e s  o f  n e u r o n s  
c o n s t i t u t i n g  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  i s  c o n t r o v e r s i a l .
The h y p o t h e s i s  o f  a  m u l t i n u c l e a r  o r i g i n  f o r  t h e  c e n ­
t r i f u g a l  s y s t e m ,  i n v o l v i n g  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la ,  
t h e  h o r i z o n t a l  p o r t i o n  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  
d i a g o n a l  b a n d ,  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  t h e  a n t e r i o r  
o l f a c t o r y  n u c l e u s ,  a n d  p e r i a m y g d a l a r  a n d  p r e p i r i f o r m  
c o r t i c e s ,  seem s m o s t  f a v o r a b l e  on  t h e  b a s i s  o f  t h e  
r e p o r t e d  a n a t o m i c a l  d a t a  ( C r a g g ,  196 2 ;  H e i m e r ,  1 9 6 8 ) .  
Such  a  h y p o t h e s i s  i s  f u r t h e r  s t r o n g l y  s u p p o r t e d  by
t h e  a c c u m u l a t e d  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  d a t a  ( K e r r  a n d  
H a g b a r t h ,  1955 ;  D e n n i s  and. K e r r ,  1 9 6 8 ) .
ELECTROPHYSIOLOGICAL BACKGROUND1
E a r l y  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  s t u d i e s  i n v o l v e d  d i r e c t  
e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a r e a s  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  
t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t ,  a n d  t h e  e f f e c t s  o f  s u c h  
s t i m u l i  u p on  t h e  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  ( i n t r i n s i c ,  
e l e c t r i c a l l y  i n d u c e d ,  o r  o d o r  i n d u c e d  a c t i v i t y )  o f  t h e  
o l f a c t o r y  b u l b s  ( K e r r  a n d  H a g b a r t h ,  1955)*  Two 
g e n e r a l  c l a s s e s  o f  r e s p o n s e s  w e re  d e t e c t e d :  ( 1 )  a n t i ­
d r o m ic  r e s p o n s e s  a n d  ( 2 )  o r t h o d r o m i c  r e s p o n s e s .  An 
a n t i d r o m i c  r e s p o n s e  c a n  b e  r e c o r d e d  f rom  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b  by  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a x o n s  o f  m i t r a l  
c e l l s  w h ic h  c o n s t i t u t e  t h e  LOT. The p r o p a g a t i o n  o f  a n  
a c t i o n  p o t e n t i a l  p r o c e e d s  i n  a l l  d i r e c t i o n s  a l o n g  t h e  
n e u r o n  f ro m  t h e  p o i n t  o f  e x c i t a t i o n ,  b u t  i t  w i l l  s t o p  
a t  s y n a p s e s  w h e r e  t h e  e x c i t e d  n e u r o n  i s  t h e  p o s t s y n -  
a p t i c  co m p o n e n t  o f  t h e  s y n a p s e .  T h i s  t y p e  o f  r e s p o n s e  
c a n  b e  e v o k e d  a t  h i g h  s t i m u l u s  f r e q u e n c i e s  a n d  h a s  a  
s h o r t  o n s e t  l a t e n c y  w h i c h  i s  d i r e c t l y  d e t e r m i n e d  by 
t h e  c o n d u c t i o n  v e l o c i t y  o f  t h e  a x o n  ( G a s s e r  a n d  
E r l a n g e r ,  192 7 ;  D a v i e s ,  1 9 6 8 ) .  An o r t h o d r o m i c  r e s p o n s e  
i n v o l v e s  t h e  s p r e a d  o f  e x c i t a t i o n  f rom  d e n d r i t e  t o  c e l l  
b od y  t o  a x o n ,  a n d  t h e  e x c i t a t i o n  i s  p r o p a g a t e d  a l o n g  a  
n e u r o n a l  c h a i n  t h r o u g h  s y n a p t i c  a c t i v a t i o n .  The o n s e t  
l a t e n c y  o f  a n  o r t h o d r o m i c  r e s p o n s e  i s  d e p e n d e n t  upon
t h e  c o n d u c t i o n  v e l o c i t y  o f  e a c h  n e u r o n  a n d  t h e  
num ber  o f  s y n a p s e s  w h ic h  i n t e r v e n e  b e t w e e n  t h e  p o i n t s  
o f  s t i m u l a t i o n  and r e c o r d i n g  ( D a v i e s ,  1 9 6 8 ; M ou n t -  
c a s t l e  a n d  B a l d e s s a r i n i , 1 9 6 8 ) .  The nu m b er  o f  
s y n a p s e s  l i m i t s  t h e  r a t e  a t  w h ic h  a n  o r t h o d r o m i c a l l y  
evok ed  r e s p o n s e  c a n  be  d r i v e n .  I n  t h e  e l e c t r o -  
p h y s i o l o g i c a l  s t u d i e s  b o t h  a n t i d r o m i c  a n d  o r t h o ­
d r o m ic  evoked  r e s p o n s e s  h a v e  b e e n  u t i l i z e d  i n  a n  
e f f o r t  t o  d e f i n e  and  s t u d y  t h e  m ech an ism  t h r o u g h  
w h ic h  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  may r e g u l a t e  a c t i v i t y  
w i t h i n  t h e  o l f a c t o r y  b u lb „
D e n n i s  and  K e r r  ( 1 9 6 8 ) s t i m u l a t e d  t h e  p r e p i r i f o r m ,  
p e r i a r a y g d a l a r ,  a n d  p a r a h i p p o c a m p a l  c o r t i c e s  u n i l a t ­
e r a l l y  and  ev o k ed  n e g a t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e s  i n  b o t h  
o l f a c t o r y  b u l b s .  The p y r a m i d a l  c e l l  l a y e r  o f  t h e  
p i r i f o r m  c o r t i c e s  ( p r e p i r i f o r m ,  p e r i a m y g d a l a r ,  and  
p a r a h i p p o c a m p a l )  d e m a rk ed  two r e g i o n s ,  o n e  d e e p  a n d  
o ne  s u p e r f i c i a l  t o  t h i s  c e l l  l a y e r ,  f rom  w h ic h  
e v o k e d  r e s p o n s e s  f rom  b o t h  b u l b s  c o u l d  b e  o b t a i n e d .  
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  a s p e c t s  o f  t h e  a r e a s  o f  
d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  e v o k e d  
r e s p o n s e s  i n  b o t h  o l f a c t o r y  b u l b s .  As t h e  s t i m u l a t i n g  
e l e c t r o d e  was moved m e d i a l l y  r e s p o n s e s  c o u l d  be  
ev o k ed  o n l y  i n  t h e  h o m o l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  a m y g d a l o i d  a r e a  a n d  a  
p o r t i o n  o f  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  e v o k e d  n e g ­
a t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e s  i n  t h e  h o m o l a t e r a l  o l f a c t o r y  
b u l b  ( D e n n i s  a n d  K e r r ,  1 9 6 8 ) .
K e r r  a nd  H a g b a r t h  ( 1 9 5 5 )  d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e  
i n t r i n s i c  a n d  o d o r  i n d u c e d  a c t i v i t y  o f  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b s  c o u l d  b e  a l t e r e d  by e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  a r e a s  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  
t r a c t .  The p r e d o m i n a n t  e f f e c t  was o b s e r v e d  u po n  t h e  
a c t i v i t y  r e c o r d e d  f ro m  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  o p p o s i t e  
t o  t h e  s i d e  o f  c e n t r a l  s t i m u l a t i o n .  T h e s e  a u t h o r s  
r e p o r t e d  f r e q u e n c y  d e p e n d e n t  f a c l l i t a t o r y  and  i n h i b i t -  
a t o r y  i n f l u e n c e s  upon  t h e  i n t r i n s i c  and  o d o r  i n d u c e d  
a c t i v i t y ,  t h e  p r i n c i p a l  e f f e c t  b e i n g  i n h i b i t o r y .  The 
i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  a c t i v i t y  was o n l y  s l i g h t l y  
e n h a n c e d  o r  was n o t  a f f e c t e d . .  The r e p o r t e d  o b s e r v a ­
t i o n s  o f  K e r r  and  H a g b a r t h  c o n s t i t u t e  a n  e a r l y  a t t e m p t  
t o  s t u d y  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  o f  o l f a c t i o n  i n  
l i g h t  o f  i t s  f u n c t i o n .  F u j l t a  e t  a l .  ( 1 9 6 ^ )  h a v e  
s t u d i e d  t h e  e f f e c t s  o f  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  and. 
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  
c o m m is s u r e  u p o n  t h e  A-wave ( e l e c t r i c a l l y  i n d u c e d  
a f f e r e n t  wave)  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  S t i m u l a t i o n  
o f  t h e  l a t e r a l  a m y g d a l a r  a r e a  m a r k e d l y  I n h i b i t e d  t h e  
A-wave i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  S t i m u l i  
a p p l i e d  t o  t h e  m e d i a l  a s p e c t  o f  t h e  a m y g d a la  d i d  n o t  
i n h i b i t  t h e  A -w ave .  Two t y p e s  o f  e v o k e d  r e s p o n s e s  
w e r e  r e c o r d e d  f rom  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  f o l l o w i n g
23
a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n .  The E ^-w a v e  was a  b i p h a s i c  
s h o r t  l a t e n c y  r e s p o n s e  o b t a i n e d  f o l l o w i n g  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  m e d i a l  a s p e c t  o f  t h e  a m y g d a l a .  T h i s  r e s p o n s e  
was i d e n t i c a l  t o  t h e  r e s p o n s e  evoked,  by  d i r e c t  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .  The 
s e c o n d  r e s p o n s e ,  E ^ -w a v e ,  was m o n o p h a s i c  a n d  c o u l d  b e  
e v o k e d  b y  s t i m u l a t i n g  t h e  l a t e r a l  a s p e c t  o f  t h e  a m y g d a la  
o r  t h e  p l e x i f o r m  r e g i o n  d e e p  t o  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  
t r a c t  ( F u j i t a  a t  a l . ,  1 9 6 ^ ) .  A m y g d a la r  s t i m u l a t i o n  
c o u p l e d  w i t h  r e p e t i t i v e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  m e s e n ­
c e p h a l i c  r e t i c u l a r  f o r m a t i o n  p r o d u c e d  a  p r o l o n g e d  
i n h i b i t i o n  o f  t h e  e l e c t r i c a l l y  e v o k e d  A -w ave .
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  
c o m m is s u r e  h ad  a  r e d u c t i v e  e f f e c t  o n  A-wave a m p l i t u d e  
o n l y  w h i l e  t h e  s t i m u l u s  was a p p l i e d .  T h e r e  was no 
p r o l o n g e d  i n h i b i t i o n  o f  t h e  A-wave a f t e r  s t i m u l a t i o n .
T h i s  a l s o  h e l d  f o r  c o m b in ed  m e s e n c e p h a l i c  a n d  a n t e r i o r  
c o m m is s u re  s t i m u l a t i o n .  Yamamoto ( 1 9 6 1 ) s t u d i e d  t h e  
e f f e c t  o f  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  s t i m u l a t i o n  on  t h e  
e l e c t r i c a l l y  e voked  r e s p o n s e  ( e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  - 
o f  t h e  o l f a c t o r y  m u co sa )  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  T h e • 
i n t r i n s i c  a c t i v i t y  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  a n d  t h e  
e v o k ed  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  f o l l o w i n g  m u c o s a l  
s t i m u l a t i o n  w e r e  s u p p r e s s e d  d u r i n g  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  a n t e r i o r  c o m m i s s u r e .  The e v o k e d  r e s p o n s e  r e c o v e r e d  
r a p i d l y ,  a n d  t h e  i n t r i n s i c  a c t i v i t y  show ed  a n  e n h a n c e -
m ent  500  m sec  a f t e r  c e s s a t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  commis­
s u r e  s t i m u l u s .  Yamamoto ( 1 9 6 1 ) c o n c l u d e d  t h a t  t h e  
e v o k e d  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  f o l l o w i n g  o l f a c t o r y  
m u c o s a l  s t i m u l a t i o n  was o f  p o s t s y n a p t i c  o r i g i n .  The 
A-wave o f  F u j i t a  e t  a l ,  ( 1 9 6 5 ) and  t h e  r e s p o n s e  
d e s i g n a t e d  by  Yamamoto ( 1 9 6 1 ) a s  and  a r e  t h e  
r e s u l t a n t  o f  e l e c t r i c a l  e v e n t s  i n v o l v i n g  s e v e r a l  
c e l l u l a r  e l e m e n t s :  ( l )  m i t r a l  c e l l s ,  ( 2 )  t u f t e d  c e l l s ,
and  ( 3 ) g r a n u l e  c e l l s  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b ,  s i n c e  
t h e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e s  w e r e  d e e p  w i t h i n  t h e  o l f a c ­
t o r y  b u l b .  The e f f e c t  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  upon  
t h e  a c t i v i t y  w i t h i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  m i g h t  b e  
a t t r i b u t e d  t o  i t s  i n p u t  upon  t h e  g r a n u l e  c e l l s  o f  t h e  
o l f a c t o r y  b u l b  ( B a u m g a r t e n ,  G r e e n ,  a n d  M a n c ia ,  1962;  
G r e e n ,  M a n c ia ,  a n d  B a u m g a r t e n ,  1 96 2 ;  P r i c e  a n d  P o w e l l ,  
1 9 7 0 ) .
The g r a n u l e  c e l l s  i n  t h e  c o r e  o f  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b s  w e r e  shown by  C a l l e n s  ( 1 9 6 5 ) t o  b e  r e g u l a t e d  
i n  p a r t  b y  t h e  p r e p i r i f o r m  c o r t e x  on  o n e  s i d e .  
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  p r e p i r i f o r m  c o r t e x  f a c i l i t a t e d ,  
i n h i b i t e d ,  o r  h a d  no  e f f e c t  u p on  t h e  a c t i v i t y  o f  t h e  
g r a n u l e  c e l l s  t e s t e d .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b s  was shown t o  e i t h e r  a u g m e n t  o r  d e p r e s s  t h e  
e x c i t a b i l i t y  o f  c e l l s  i n  t h e  p r e p i r i f o r m  c o r t e x .
C l e a r  f a c i l i t a t o r y  a n d  i n h i b i t o r y  r e l a t i o n s h i p s  
a p p e a r  t o  e x i s t  b e t w e e n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b s  a n d  t h e
p r i m a r y  o l f a c t o r y  c o r t i c e s .  The f u n c t i o n a l  r e l a t i o n ­
s h i p s  seem t o  b e  m e d i a t e d  t h r o u g h  o r t h o d r o m i c  a c t i v a ­
t i o n  o f  t h e  c e l l u l a r  e l e m e n t s  o f  t h e  b u l b  by  t h e  
a n t e r i o r  c o m m issu re  and  c e n t r i f u g a l  f i b e r  s y s t e m  
a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  a r e a s  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  
o l f a c t o r y  t r a c t  o r  by  a n t i d r o m i c  a c t i v a t i o n  o f  t h e  
l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  ( K e r r ,  I 9 6 0 ;  B a u m g a r te n  _et a l . ,  
1 9 6 2 ? F u j i t a  e_t a l . ,  196^ ;  C a l l e n s ,  1 9 6 5 ) .
G re e n  e t  a l .  (1 9 6 2 )  i n v e s t i g a t e d  t h e  p o s s i b i l i t y  
o f  r e g u l a t i o n  ( i n h i b i t i o n )  o f  c e l l u l a r  a c t i v i t y  i n  
t h e  o l f a c t o r y  b u l b  t h r o u g h  t h e  m ec h an ism  o f  r e c u r r e n t  
a x o n  c o l l a t e r a l s  o f  m i t r a l  c e l l s .  They  d e f i n e d  
i n h i b i t i o n  a s  t h e  r e d u c t i o n  o f  s p o n t a n e o u s  f i r i n g  o f  
t h e  n e u r o n s  b e i n g  m o n i t o r e d .  A n t i d r o m i c  s t i m u l a t i o n  
o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  r e s u l t e d  i n :  ( l )  t h e
r a p i d  o n s e t  o f  i n h i b i t i o n  ( b l o c k s  a n t i d r o m i c  i n v a s i o n  
s i n c e  o n s e t  o f  i n h i b i t i o n  was n o t  much g r e a t e r  t h a n  
t h e  c o n d u c t i o n  t i m e  o f  m i t r a l  c e l l  a x o n s ) ,  ( 2 )  i n h i b i ­
t i o n  f o l l o w i n g  s t i m u l a t i o n  a t  f r e q u e n c i e s  a t  w h i c h  
a n  i n t e r n e u r o n  c o u l d  f o l l o w  b u t  t r a n s i e n t l y ,  ( 3 ) m as­
s i v e  i n h i b i t i o n  w h i c h  i n v o l v e d  a l l  c e l l  t y p e s ,  a n d  
(*»■) p r o l o n g e d  i n h i b i t i o n .  T h e s e  o b s e r v a t i o n s  l e d  
t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  d i r e c t  i n h i b i t i o n  by  ax on  
c o l l a t e r a l s  h a d  o c c u r r e d  a n d  t h a t  i n v o l v e m e n t  o f  
i n t e r n e u r o n s  was u n l i k e l y .  The a c t i v i t y  o f  m i t r a l  
c e l l s  c a n  b e  i n h i b i t e d  a s  shown b u t  t h e  m echan ism
was d i s p u t e d .  Yamamoto,  Yamamoto, a n d  Iwama (1 9 ^ 3 )  
r e c o r d e d  f ro m  g r a n u l e  c e l l s  a n  e x c i t a t o r y  p o s t -  
s y n a p t i c  p o t e n t i a l  (EPSP) o f  s h o r t e r  o n s e t  l a t e n c y  
t h a n  t h e  i n h i b i t o r y  p o s t s y n a p t i c  p o t e n t i a l s  ( IP S P )  
r e c o r d e d  f ro m  m i t r a l  c e l l s  f o l l o w i n g  s t i m u l a t i o n  o f  
t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .  T h e s e  a u t h o r s  o b s e r v e d  
t h a t  t h e  g r a n u l e  ( d e e p  c e l l  l a y e r )  r e s p o n s e  h a d  
f e a t u r e s  t h a t  w e r e  common w i t h  Renshaw c e l l s .  The 
l a t e n c y  a n d  t h e  c o n f i g u r a t i o n  o f  t h e  IPSP ( m i t r a l  
c e l l )  s u g g e s t e d  t h a t  a  r h y t h m i c a l l y  e x c i t e d  n e u r o n  o f  
t h e  d e e p  c e l l  l a y e r  ( g r a n u l e  c e l l )  m akes  a n  i n h i b i t o r y  
s y n a p s e  w i t h  t h e  m i t r a l  c e l l .  S h e p h e r d  (19&3) 
r e p o r t e d  t h a t  t h e  s u p p r e s s i o n  o f  m i t r a l  c e l l  e x c i t ­
a b i l i t y  f o l l o w i n g  d i r e c t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  
o l f a c t o r y  t r a c t  an d  t h e  s u p p r e s s i o n  o f  m i t r a l  c e l l  
a c t i v i t y  f o l l o w i n g  a f f e r e n t  v o l l e y s  a p p l i e d  t o  t h e  
o l f a c t o r y  n e r v e s  a r e  v e r y  s i m i l a r .  A n t i d r o m i c  v o l l e y s  
f ro m  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  a l s o  s u p p r e s s e d  
t h e  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e  o f  t h e  g l o m e r u l a r  s h o r t -  
a x o n  c e l l s ,  a n d  s i n c e  t h e s e  c e l l s  a r e  i n h i b i t e d  t h e y  
a r e  n o t  i n v o l v e d  i n  s u p p r e s s i n g  m i t r a l  c e l l  a c t i v i t y . -  
The a c t i v e  e l e m e n t s  w e r e  t e n t a t i v e l y  i d e n t i f i e d  a s  
g r a n u l e  c e l l s  a n d  t u f t e d  c e l l s  ( S h e p h e r d ,  19&3» 
Yamamoto est a l . , 1963 ;  R a i l  e t  a l . ,  1966 ;  N i c o l l ,  
1 9 6 9 ) .
The g r a n u l e  c e l l s  a n d  t h e  p a r s  r o s t r a l i s  o f  t h e
a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  c o m p r i s e  t h e  m a s s i v e  c e l ­
l u l a r  c o r e  o f  t h e  r a d i a l l y  s y m m e t r i c a l ,  l a m i n a t e d ,  
e l l i p s o i d  o l f a c t o r y  b u l b .  The m i t r a l  c e l l  l a y e r  
( l a m i n a )  i s  s e p a r a t e d  f rom  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  by 
t h e  i n t e r n a l  p l e x i f o r m  l a y e r  and  s e p a r a t e d  f rom  t h e  
g l o m e r u l a r  a r e a  by  t h e  e x t e r n a l  p l e x i f o r m  l a y e r  
( C a j a l ,  1911? Lohman a n d  Lammers,  1 9 6 7 ) .  The e x t e r n a l  
p l e x i f o r m  l a y e r  i s  t h e  l o c a t i o n  f o r  s y n a p s e s  b e tw e e n  
a s c e n d i n g  p r o c e s s e s  o f  g r a n u l e  c e l l s ,  s e c o n d a r y  d e n d r i t e s  
o f  m i t r a l  c e l l s  and  t u f t e d  c e l l s  ( C a j a l ,  1911)*  
C e n t r i f u g a l  f i b e r s  h a v e  a l s o  b e e n  r e p o r t e d  t o  t e r m i n a t e  
i n  t h i s  a r e a  ( P r i c e  a n d  P o w e l l ,  1 9 7 0 b ) ,  Much o f  t h e  
e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  d a t a  on  t h e  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  
i n  t h e  b u l b s  s u g g e s t e d  d e n d r i t i c  i n t e r a c t i o n s  ( R a i l  
e t  a l . , 1 9 6 6 ) .  T h e o r e t i c a l  a n a l y s i s  o f  t h e  g e n e r a t i o n  
o f  p o t e n t i a l s  w i t h i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  a l s o  s u g g e s t e d  
d e n d r o - d e n d r i t i c  s y n a p s e s  b e tw e e n  m i t r a l  c e l l s  a n d  
g r a n u l e  c e l l s  ( R a i l ,  1 9 6^ ;  R a i l  e t  a l . ,  1 9 6 6 ) .  
D e n d r o - d e n d r i t i c  s y n a p s e s  a n d  r e c i p r o c a l  s y n a p s e s  h a v e  
b e e n  o b s e r v e d  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  ( R a i l  .e t  a l . ,  1 9 6 6 ; 
P r i c e ,  1969 ;  H i n d s ,  197 0 ;  P r i c e  a n d  P o w e l l ,  19 7 0b ,
1 9 7 0 c ) ,  The u l t r a s t r u c t u r e  o f  t h e s e  s y n a p s e s  r e v e a l e d  
p a i r e d  s y n a p s e s  o f  o p p o s i t e  p o l a r i t i e s  on  t h e  gemmule 
o r  s p i n e  ( P r i c e  a n d  P o w e l l ,  1 9 7 0 a ,  19 70 b ,  1 9 7 0 c ) .
I n  o t h e r  w o r d s ,  t h e  m i t r a l  c e l l  d e n d r i t e  membrane 
w o u ld  b e  p r e s y n a p t i c  i n  o n e  o f  t h e  p a i r e d  s y n a p s e s  a n d
p o s t s y n a p t i c  f o r  t h e  o t h e r  s y n a p s e .  T h e s e  s y n a p s e s  
a r e  c h a r a c t e r i s t i c  o f  s y n a p s e s  o f  o t h e r  r e g i o n s  o f  
t h e  n e r v o u s  s y s t e m  b u t  d i f f e r  among t h e m s e l v e s  i n  
t e r m s  o f  t h e i r  m o r p h o lo g y  and f u n c t i o n  ( G r a y ,  1959 ,  1969 ;  
G ray  a n d  G u l l l e r y ,  1 9 6 6 ) .  The m i t r a l  t o  g r a n u l e  
s y n a p s e  h a s  a  t h i c k e n e d  p o s t s y n a p t i c  m em brane ;  w h i l e  
t h e  g r a n u l e  t o  m i t r a l  s y n a p s e  h a s  no t h i c k e n e d  p o s t ­
s y n a p t i c  m em brane ,  t h e  s y n a p t i c  c l e f t  i s  w i d e r  and 
f e w e r  s y n a p t i c  v e s i c l e s  a r e  o b s e r v e d  ( R a i l  e t  a l . , 1 9 6 6 ) .  
P r i c e  a n d  P o w e l l  ( 1 9 7 0 b ,  1 9 7 0 c )  r e p o r t  two a d d i t i o n a l  
c l a s s e s  o f  s y n a p s e s  i n v o l v i n g  m i t r a l ,  t u f t e d ,  and 
g r a n u l e  c e l l s .  A s y m m e t r i c a l  s y n a p s e s  w i t h  s p h e r o i d  
s y n a p t i c  v e s i c l e s  a r e  s i t u a t e d  p r e d o m i n a n t l y  upon  
s p i n e s ,  gem m ules ,  and  v a r i c o s i t i e s  o f  g r a n u l e  c e l l  
p r o c e s s e s .  S y m m e t r i c a l  s y n a p s e s  w i t h  f l a t t e n e d  
v e s i c l e s  o c c u r r e d  on  t h e  s h a f t s  o f  gemmule s t u d d e d  
p e r i p h e r a l  p r o c e s s e s ,  on  d e e p  p r o c c e s s e s ,  a n d  on 
t h e  c e l l  b o d i e s  o f  g r a n u l e  c e l l s .  T h o s e  f i b e r s  o f  
e x t r i n s i c  o r i g i n s  ( c e n t r i f u g a l ,  f i b e r s  f ro m  t h e  
a n t e r i o r  c o m m is s u r e ,  a n d  c o l l a t e r a l s  f ro m  t h e  
a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s )  show ed o n l y  a s y m m e t r i c a l  
s y n a p s e s .  The c e n t r i f u g a l  f i b e r s  s y n a p s e  on  s p i n e s  
a n d  gemmules o f  p e r i p h e r a l  p r o c e s s e s  o f  t h e  g r a n u l e  
c e l l  i n  t h e  d e e p  a s p e c t  o f  t h e  e x t e r n a l  p l e x i f o r m  
l a y e r .  F i b e r s  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  t e r m i n a t e d  
o n  t h e  d e e p  p r o c e s s e s  a n d  on  some o f  t h e  g r a n u l e  c e l l s .
The r e c u r r e n t  c o l l a t e r a l s  f rom  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  
n u c l e u s  t e r m i n a t e d  on  t h e  m o s t  d i s t a l  p a r t s  o f  t h e  
p e r i p h e r a l  p r o c e s s e s  o f  g r a n u l e  c e l l s .  The s y m m e t r i c a l  
s y n a p s e s  and  t h e  r e c i p r o c a l  s y n a p s e s  o c c u r r e d  p r e ­
d o m i n a n t l y  b e t w e e n  i n t r i n s i c  e l e m e n t s  ( m i t r a l ,  g r a n ­
u l e ,  s h o r t  a x o n ,  t u f t e d )  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b s  ( P r i c e  
and  P o w e l l ,  1 9 7 0 c ,  1 9 7 0 d ,  1 9 7 0 e ) .  D i s t i n c t  f u n c t i o n s  
h a v e  b e e n  p r o p o s e d  f o r  t h e  r e p o r t e d  t y p e s  o f  s y n a p s e s .
The a s y m m e t r i c a l  s y n a p s e s  w i t h  f l a t t e n e d  v e s i c l e s  a r e  
t h o u g h t  t o  b e  e x c i t a t o r y ,  w h i l e  t h e  s y m m e t r i c a l  
s y n a p s e s  w i t h  s p h e r o i d a l  v e s i c l e s  a r e  i n h i b i t o r y  
(De I r a l d i ,  Duggan ,  a n d  De R o b e r t i s ,  1 9^ 3 ;  R a i l  e t  a l . ,  
1 96 6 ;  De R o b e r t i s ,  1 9 6 7 ) .  The a s y m m e t r i c a l  t e r m i n a l s  
u p o n  g r a n u l e  c e l l s  may s e r v e  t o  e x c i t e  t h i s  c e l l  
w h i c h  i n  t u r n  c a n  a l t e r  t h e  e x c i t a b i l i t y  o f  t h o s e  
c e l l s  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  w h i c h  h a v e  f u n c t i o n a l  
c o n t a c t  w i t h  t h e  g r a n u l e  c e l l s .  The e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  
d a t a  a n d  t h e  r e s u l t a n t  c o m p u t a t i o n s  a n d  t h e o r e t i c a l  
r e c o n s t r u c t i o n s  o f  e l e c t r i c a l  e v e n t s  s u g g e s t  t h a t  t h e  
g r a n u l e  c e l l  p l a y s  a  r o l e  a s  a n  i n h i b i t o r y  i n t e r n e u r o n  
( g r a n u l e  o r  m i t r a l  c e l l  i n t e r a c t i o n )  a n d  t h a t  i t  may 
s e r v e  t o  i n t e g r a t e  s e v e r a l  I n p u t s  ( R a i l  e t  a l . , 1 9 6 6 ) ,
SUMMARY«
The a n a t o m i c a l  a n d  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  d a t a  
r e v i e w e d  a b o v e  g i v e s  c r e d e n c e  t o  t h e  e x i s t e n c e  o f  a  
c e n t r i f u g a l  s y s t e m  i n  o l f a c t i o n .  The c e n t r i f u g a l
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s y s t e m  i n  o l f a c t i o n  o f  t h e  r a t  h a s  b e e n  s t u d i e d  by  
e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  a n d  n e u r o a n a t o m i c a l  t e c h n i q u e s  
i n  t h e  p r e s e n t  s t u d y .  The s p e c i f i c  p r o b l e m s  w e r e i  
( 1 )  t o  i d e n t i f y  t h o s e  f o r e b r a i n  n u c l e a r  c e n t e r s  a n d
s '
f i b e r  p a th w a y s  c o n s t i t u t i n g  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  
t o  b o t h  o l f a c t o r y  b u l b s ,  ( 2 )  t o  s t u d y  t h e  i n t e r ­
a c t i o n s  o f  t h e s e  c e n t e r s  i n  r e f e r e n c e  t o  t h e i r  e f f e c t s  
upo n  t h e  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  i n  b o t h  o l f a c t o r y  b u l b s ,
(3 )  t o  c o n s i d e r  t h e  i n t e r a c t i o n s  a n d  e f f e c t s  o f  t h e s e  
n u c l e a r  g r o u p s  upon  t h e i r  r e s p e c t i v e  e l e c t r i c a l  
a c t i v i t i e s  f o l l o w i n g  e l e c t r i c a l  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
o l f a c t o r y  b u l b ,  a n d  ( ^ )  t o  d e t e r m i n e  i f  t h e  p e r i -  
a m y g d a l a r  c o r t e x  c o n t r i b u t e s  d i r e c t  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  
t o  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  E l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  
m e th o d s  w e re  u s e d  t o  a n s w e r  t h e  f i r s t  t h r e e  p r o b l e m s  
w h i l e  a  n e u r o a n a t o m i c a l  m e th o d ,  i n  p a r t i c u l a r  t h e  
F i n k - H e i m e r  (19&7) p r o c e d u r e ,  was e m p lo y e d  i n  c o n ­
j u n c t i o n  w i t h  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  t e c h n i q u e s  t o  
r e s o l v e  t h e  l a s t  p r o b l e m .
The n e u r o a n a t o m i c a l  a n d  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  d a t a  
w i t h  r e g a r d s  t o  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  a n d  t h e  c o n ­
c l u s i o n s  drawn f rom  e a c h  d i s c i p l i n e  a r e  f r e q u e n t l y  a t  
o d d s .  The a n a t o m i c a l  d a t a  s u g g e s t s  a  r e s t r i c t e d  
o r i g i n  w h i l e  t h e  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  d a t a  r e v e a l s  
a  m ore  w i d e s p r e a d  o r i g i n  o f  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  f rom 
t h e  p h y l o g e n e t i c a l l y  a n c i e n t  s e n s o r y  s y s t e m s  (H e im e r ,
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1 9 6 8 ) .  The t e c h n i c a l  demands a n d  t e c h n i q u e  l i m i t a ­
t i o n s  r e l a t e d  t o  t h e  p r o b l e m  o f  d e f i n i n g  a n d  s t u d y i n g  
t h e  i n t e r - r e l a t i o n s h i p s  o f  n u c l e a r  g r o u p s  s u s p e c t e d  
o f  c o n t r i b u t i n g  n e u r o n s  t o  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  
f a v o r e d  t h e  m e t h o d s  e m p lo y ed  i n  t h e  p r e s e n t  s t u d y .
A c a r e f u l l y  d e s i g n e d  a n d  t h o r o u g h  e x p l o r a t i o n  o f  t h e  
b a s a l  f o r e b r a i n ,  w i t h  e m p h a s i s  p l a c e d  on t h e  a r e a s  
o f  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t ,  m i g h t  
r e v e a l  m ore  d e t a i l e d  c o l l e c t i o n s  o f  n e u r o n a l  c e n t e r s  
an d  r e l a t e d  f i b e r  p a th w a y s  w h i c h  when s t i m u l a t e d  a r e  
c a p a b l e  o f  a l t e r i n g  t h e  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  o f  o n e  o r  
b o t h  o l f a c t o r y  b u l b s .  The e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  
d e f i n i t i o n  o f  n u c l e a r  g r o u p s  c a n  b e  c o r r e l a t e d  w i t h  
t h e  a n a t o m i c a l  d a t a ,  w h i l e  t h e  o b s e r v a t i o n s  o f  a l t e r e d  
e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  p r o v i d e s  
e v i d e n c e  i n  s u p p o r t  o f  a  f u n c t i o n a l  h y p o t h e s i s .  A 
s t r u c t u r a l  b a s i s  a n d  a  f u n c t i o n a l  b a s i s  f o r  a  c e n t r i f ­
u g a l  s y s t e m  i n  o l f a c t i o n  i s  p r o v i d e d  by  t h e  r e s u l t s  
o f  t h e  p r e s e n t  s t u d y .  W i th  t h i s  i n f o r m a t i o n  i t  i s  
p o s s i b l e  t o  s t u d y  t h e  e f f e c t  o f  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  
u p o n  o d o r  i n d u c e d  a c t i v i t y  i n  e i t h e r  o l f a c t o r y  b u l b .
I t  i s  t h e n  p o s s i b l e  w i t h  t h i s  b a s i c  i n f o r m a t i o n  t o  do 
s i n g l e  u n i t  s t u d i e s  w h e r e  t h e  a l t e r a t i o n s  on  s p e c i f i c  
c e l l s  c a n  b e  o b s e r v e d  r a t h e r  t h a n  c h a n g e s  i n  g r o s s  
e l e c t r i c a l  a c t i v i t i e s .  B e h a v i o r a l  s t u d i e s  m i g h t  b e  
d e s i g n e d  on  t h e  b a s i s  o f  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  i n  a n
e f f o r t  t o  d e t e r m i n e  i t s  r o l e  i n  o d o r  d e t e c t i o n  o r  
o d o r  d i s c r i m i n a t i o n .  A f i r m  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  
c o m p o n e n ts  o f  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  a n d  a n  i n s i g h t  
i n t o  t h e  f u n c t i o n  o f  s u c h  a  s y s t e m  i s  a  s i g n i f i c a n t  
s t e p  t o w a r d s  t h e  u l t i m a t e  r e s o l u t i o n  o f  t h e  p r o b l e m  
o f  t h e  m e c h a n ism s  w h e r e b y  t h e  c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  
c o n t r o l s  a n d  r e g u l a t e s  t h e  d e g r e e  o f  s e n s o r y  i n p u t .
METHODS
I n  t h e  p r e s e n t  work  103 C h a r l e s  R i v e r  m a le  r a t s  
w e i g h i n g  2 5 0 - 5 5 0  g  w e r e  u t i l i z e d . *  The a n i m a l s  w e r e  
h o u s e d  two t o  a  c a g e  w i t h  f o o d  and. w a t e r  a v a i l a b l e  
ad. l i b i t u m * Two g e n e r a l  c l a s s e s  o f  a n i m a l s  w e re  
u t i l i z e d  i n  t h e  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  p o r t i o n ,  n o r m a l  
a c u t e s  a n d  c h r o n i c  l e s i o n e d  a c u t e s .  A l l  a c u t e  p r e p a r a ­
t i o n s  w e r e  a n e s t h e t i z e d  w i t h  so d iu m  p e n t o b a r b i t a l  
( N e m b u t a l )  a t  3 5 - ^ 0  m g /k g ,  i p  w i t h  s u p p l e m e n t a r y  i n j e c ­
t i o n s  o v e r  t h e  c o u r s e  o f  t h e  e x p e r i m e n t  (Lumb, 19&3;
B e n ,  D ix o n ,  a n d  A n d e r s o n ,  1 9 6 9 ) 0 A t r o p i n e  s u l f a t e  
( 1 / 3 0 0  g ,  i p )  was a d m i n i s t e r e d  w i t h  t h e  i n i t i a l  
a n e s t h e t i c  and. p e r i o d i c a l l y  t h r o u g h o u t  t h e  e x p e r i m e n t  
t o  l e s s e n  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  r e s p i r a t o r y  p r o b l e m s  and  
t h e  r e s u l t a n t  a n o x i a .  I f  r e s p i r a t o r y  p r o b l e m s  d e v e l o p e d  
t h e  p r e p a r a t i o n  was t r e a t e d  w i t h  a t r o p i n e  a n d  a r t i f i c a l l y  
r e s p i r e d .  I f  t h e  r e s p i r a t o r y  p r o b le m  p e r s i s t e d  t h e  
e x p e r i m e n t  was t e r m i n a t e d .
The l e s i o n s  i n  t h e  c h r o n i c  p r e p a r a t i o n s  w e re  
p l a c e d  i n  v a r i o u s  n u c l e a r  c e n t e r s  a n d  f i b e r  t r a c t s *
T h r e e  m e th o d s  w e r e  em p lo y ed :  s u r g i c a l  t r a n s e c t i o n  o f
t h e  s t r u c t u r e ,  r a d i o - f r e q u e n c y  ( r f )  g e n e r a t e d  l e s i o n s ,  
o r  d i r e c t  c u r r e n t  ( d - c )  l e s i o n s  (R o w la n d ,  1 9 6 6 ) .
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The l e s i o n  e l e c t r o d e s  w e r e  s t e r e o t a x i c a l l y  p l a c e d  
u s i n g  t h e  a t l a s  o f  P e l l e g r i n o  a n d  Cushman ( 1967)0  
The c u t t i n g  e l e c t r o d e  u s e d  t o  make s u r g i c a l  t r a n s e c -  
t i o n s  o r  I s o l a t i o n  o f  w h o le  n u c l e i  was c o n s t r u c t e d  
f rom  a n  18 g a u g e  n e e d l e ,  a  p i e c e  o f  h o l l o w  s t a i n l e s s  
s t e e l  t u b i n g  (Tube  S a l e s ,  Los  A n g e l e s ) ,  a n d  a  s i z e  
1 o r  0 i n s e c t  p i n  ( C l a y  Adams C o . ) .  The n e e d l e  
s e r v e d  a s  t h e  m o u n t i n g  s t r u t .  The I n s e c t  p i n  was 
b e n t  i n t o  t h e  d e s i r e d  c o n f i g u r a t i o n  a n d  m o u n te d  i n t o  
t h e  h o l l o w  t u b e .  T h i s  u n i t  was p l a c e d  i n t o  t h e  18 
g a u g e  n e e d l e  and  was f r e e  t o  move 360°  on  t h e  v e r t i c a l  
a x i s  b u t  was h e l d  r i g i d l y  i n  a l l  o t h e r  p l a n e s .  The 
e n t i r e  u n i t  was m oun ted  on  a  s t e r e o t a x i c  h o l d e r  a n d  
z e r o e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  s t a n d a r d  p r o c e d u r e s .  The u n i t  
was s t e r e o t a x i c a l l y  p l a c e d ,  t h e  c u t  made ,  a n d  t h e  u n i t  
w i t h d r a w n  i n  t h e  same p l a n e  a s  t h a t  o f  e n t r y .
B i p o l a r  s i d e  by  s i d e  e l e c t r o d e s  w e re  u t i l i z e d  i n  
t h e  p r o d u c t i o n  o f  t h e  r f  o r  e l e c t r o l y t i c  ( d - c )  l e s i o n s .  
T h e s e  e l e c t r o d e s  w e re  c o n s t r u c t e d ,  f rom  h o l l o w  s t a i n l e s s  
s t e e l  t u b i n g  a n d  d o u b l e  o r  t r i p l e  0 i n s e c t  p i n s  
( C l a y  Adams C o . ) .  The e nd  o f  t h e  t u b i n g  was r o u n d e d ,  
and  t h e  p i n  a n d  t u b i n g  w e r e  h e l d  t o g e t h e r  by  c o m p r e s s i n g  
t h e  p i n  w i t h i n  t h e  t u b e .  E ac h  s i n g l e  e l e c t r o d e  was 
i n s u l a t e d  w i t h  I n s l - x  ( I n s l - x  I n c . ) ,  a n d  o n l y  t h e  t i p s  
o f  t h e s e  e l e c t r o d e s  w e r e  e x p o s e d .  The s i n g l e  e l e c t r o d e s  
w e r e  a p p r o x i m a t e d ,  s e p a r a t e d ,  by o n e  l a y e r  o f  e l e c t r i -
c i a n s  t a p e ,  w ra p p e d  s e v e r a l  t i m e s  w i t h  t h e  t a p e ,  a n d
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m ou n ted  a s  a  u n i t  on  a  s t e r e o t a x i c  e l e c t r o d e  h o l d e r .
The t i p s  w e r e  l e s s  t h a n  1 mm a p a r t .  The  s i d e  by  s i d e  
b i p o l a r  e l e c t r o d e s  w e r e  s t e r e o t a x i c a l l y  p la c e d ,  and. 
w e r e  u s e d  f i r s t  a s  s t i m u l a t i n g  e l e c t r o d e s  a n d  t h e n  a s  
l e s i o n  e l e c t r o d e s  i n  t h e  f o l l o w i n g  p r o c e d u r e .  To p r o ­
d u c e  l e s i o n s  i n  s t r u c t u r e s  s u c h  a s  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  
t r a c t ,  t h e  a n t e r i o r  c o m m i s s u r e ,  o r  o t h e r  n e u r a l  a r e a s  
w h i c h  when s t i m u l a t e d ,  e v o k e  s p e c i f i c  a n d  c h a r a c t e r ­
i s t i c  r e s p o n s e s  i n  t h e  h o m o l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b ,  t h e  
f o l l o w i n g  t e c h n i q u e  was e m p lo y e d .  W i th  a  d e n t a l  b u r r  
( # 1 )  a  s m a l l  o p e n i n g  was made o v e r  t h e  h o m o l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b  ( b e t w e e n  t h e  s u p r a - o r b i t a l  r i d g e s )  a n d  a  
h o l e  was o p e n e d  a t  t h e  s i t e  f o r  i n s e r t i o n  o f  t h e  s t i m -  
u l a t i n g - l e s i o n i n g  e l e c t r o d e s „ A m i c r o - e l e c t r o d e  was 
i n s e r t e d  i n t o  t h e  b u l b  w i t h  t h e  t i p  b e i n g  a p p r o x i m a t e l y  
j u s t  u n d e r  t h e  e x p o s e d  d u r a .  The s t r u c t u r e  i n  w h ic h  
t h e  l e s i o n  was t o  b e  p l a c e d  was l o c a l i z e d  a n d  i d e n t i f i e d  
t h r o u g h  i t s  c h a r a c t e r i s t i c  e v o k e d  r e s p o n s e  r e c o r d e d  
f ro m  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  The s t r u c t u r e  was l o c a l i z e d  
b y  r e d u c i n g  t h e  s t i m u l u s  s t r e n g t h  t o  t h e  s m a l l e s t  
v a l u e  w h i c h  p r o d u c e d  a  c o n s i s t e n t  r e s p o n s e  f o l lo w e d ,  
by  m a n i p u l a t i o n  o f  t h e  s t i m u l a t i n g  e l e c t r o d e s  t o  
o b t a i n  t h e  m ax im al  r e s p o n s e .  E a c h  e l e c t r o d e  i n  t h e  
p a i r  was u s e d  a s  t h e  a n o d e  and  250  j iamp d - c  c u r r e n t  
was p a s s e d  f o r  30 s e c .  The c u r r e n t  d e l i v e r e d  was
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cal c-al&t.&fl from *:ne vol't&.ge drop acrocs a It; 
ohm r e s i s t o r  p l a c e d  i n  s e r i e s  w i t h  t h e  p r e p a r a t i o n .  
P o s t - o p e r a t i v e l y  t h e  c h r o n i c  p r e p a r a t i o n s  w e r e  t r e a t e d  
w i t h  o x y t e t r a c y c l i n e  ( T e r r a m y c i n  2 m g /k g  im) and  
a l l o w e d  t o  r e c o v e r  f o r  a t  l e a s t  t h r e e  w eeks  ( A l l i s o n ,
1 9 5 3 ) .
I n  a c u t e  p r e p a r a t i o n s  t h e  a n e s t h e t i z e d  a n i m a l  
was p l a c e d  i n  t h e  s t e r e o t a x i c  i n s t r u m e n t ,  a n d  t h e  p o i n t s  
o f  c o n t a c t  w e re  i n f u s e d  w i t h  l i d o c a i n e  h y d r o c h l o r i d e  
( X y l o c a i n e ,  2% s u b c u t a n e o u s l y ) .  The d o rsum  o f  t h e  
c r a n i u m  was e x p o s e d  and t h e  d e s i r e d  a r e a s  o f  b o n e  w e r e  
r e m o v e d  w i t h  a  d e n t a l  b u r r  and. a  f i n e  r o n g e u r .  The 
c r a n i a l  v a u l t  was o p e n e d  b i l a t e r a l l y  and  a  m i d - s a g i t t a l  
s t r i p  o f  b o n e  was l e f t  i n  p l a c e  t o  p r o t e c t  t h e  s a g i t t a l  
s i n u s .  B o t h  o l f a c t o r y  b u l b s  w e r e  e x p o s e d .  The d u r a  
was k e p t  m o i s t  w i t h  p h y s i o l o g i c a l  s a l i n e  u n t i l  i t  was 
o p e n e d ,  a n d  t h e  e l e c t r o d e s  h a d  b e e n  p l a c e d .  M i n e r a l  
o i l  was u s e d  t o  p r e v e n t  d e s s i c a t i o n  a f t e r  t h e  e l e c t r o d e s  
w e r e  p l a c e d .  The d u r a  was n o t  o p e n e d  a b o v e  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b s ;  i n s t e a d  t h e  f i n e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  was p a s s e d  
t h r o u g h  t h e  d u r a .  Damage t o  t h e  o l f a c t o r y  b u l b s  was 
m i n i m i z e d  by  t h i s  m e th o d .
The s t i m u l i  d e l i v e r e d  t o  t h e  p r e p a r a t i o n  c o n s i s t e d  
o f  e i t h e r  m o n o p o la r  s q u a r e  wave s i n g l e  s h o c k s  o r  
r e p e t i t i v e  p u l s e s  o f  c o n t r o l l e d  f r e q u e n c y  a n d  d u r a t i o n .
The s i n g l e  s h o c k  s t i m u l i  h a d  a  d u r a t i o n  o f  1 m sec  a n d
a  r e p e t i t i o n  r a t e  o f  1 Hz. They w e r e  - u n i f o rm ly  
a p p l i e d  a t  t w i c e  t h e  d e t e r m i n e d  t h r e s h o l d  v o l t a g e 0 
The s t i m u l u s  v o l t a g e  r a n g e  u t i l i z e d  was 2 t o  10 v o l t s ,  
and  t h e  s t i m u l u s  was a p p l i e d  t h r o u g h  e l e c t r o d e s  w i t h  
r e s i s t a n c e s  i n  t h e  r a n g e  o f  1 0 0 - 1 5 0  k i l o - o h m s 0 A 
t e t a n i c  v o l l e y  was d e l i v e r e d  f o r  1 5 - 2 0  s e c  d u r i n g  t h e  
t e s t  f o r  p o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n .  The f r e q u e n c y  
o f  t h e  t e t a n i c  s t i m u l u s  was 10 Hz; e a c h  i n d i v i d u a l  
s h o c k  had  a  d u r a t i o n  o f  1 msec  a n d  a  m a g n i t u d e  o f  
t w i c e  t h r e s h o l d  v o l t a g e .  R e p e t i t i v e  p u l s e  b u r s t s  o f  
c o n t r o l l e d  f r e q u e n c y  and  d u r a t i o n  w e r e  e m ployed  i n  t h e  
i n t e r a c t i o n  s t u d i e s .  The b u r s t  was 20 m sec  i n  d u r a t i o n  
and  was d e l i v e r e d  o n c e  p e r  s e c o n d .  P o u r  t o  . f i v e  
i n d i v i d u a l  s h o c k s  w e r e  c o n t a i n e d  w i t h i n  t h e  b u r s t ,  
a n d  e a c h  h a d  a  d u r a t i o n  o f  0 , 5  m sec  a n d  a  m a g n i t u d e  
o f  t w i c e  t h r e s h o l d  v o l t a g e .
The e l e c t r o n i c  e q u ip m e n t  u s e d  f o r  s t i m u l a t i n g  
c o n s i s t e d  o f  a  T e k t r o n i x  162 wave  fo rm  g e n e r a t o r ,  
a  T e k t r o n i x  l 6 l A  p u l s e  g e n e r a t o r  a n d  a  B i o e l e c t r i c  
Type ISB 2 , 5  i s o l a t o r .  The wave  fo rm  g e n e r a t o r  was 
u s e d  t o  t r i g g e r  t h e  sw eep  o f  t h e  T e k t r o n i x  t y p e  5^5 
o s c i l l o s c o p e  a n d  t o  d r i v e  t h e  p u l s e  g e n e r a t o r  w i t h  a  
s a w t o o t h  w avefo rm  v o l t a g e .  The w a v e fo rm  g e n e r a t o r  
c o n t r o l l e d  t h e  r e p e t i t i o n  r a t e  a t  w h i c h  t h e  s c o p e  
a n d  p u l s e  g e n e r a t o r  w e r e  d r i v e n .  The p u l s e  g e n e r a t o r
I
p r o v i d e d  t h e  means t o  r e g u l a t e  t h e  d u r a t i o n  a n d
a m p l i t u d e  o f  t h e  s t i m u l u s  a s  w e l l  a s  t h e  d e l a y  i n
d e l i v e r y  o f  t h e  p u l s e .  The p u l s e  was p a s s e d  t o  a n
i s o l a t i o n  u n i t  and  t h e n  d e l i v e r e d  t o  t h e  p r e p a r a t i o n
( r e f e r  t o  F i g .  l a ,  F i g .  l b ) .
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F i g u r e  1 .  A « S c h e m a t ic  f o r  g e n e r a t i o n  a n d  d e l i v e r y  
o f  s i n g l e  p u l s e s  a n d  f o r  r e c o r d i n g  
e voked  r e s p o n s e s ,
B j S c h e m a t l c  f o r  g e n e r a t i o n  a n d  d e l i v e r y  
o f  b u r s t s  a n d  s i n g l e  p u l s e s  a n d  f o r  
r e c o r d i n g  e v o k e d  r e s p o n s e s .
The evoked  r e s p o n s e s  o b t a i n e d  f ro m  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b s  a n d  o t h e r  r e c o r d i n g  s i t e s  w e r e  p a s s e d  t o  a  p r e ­
a m p l i f i e r  ( T e k t r o n i x  122A) w i t h  a  b a n d  p a s s  o f  0 . 8  Hz 
t o  1 KHz, w i t h  a  g a i n  o f  1000 X. The s i g n a l  was p a s s e d  
t o  a  T e k t r o n i c  3A3 o r  3AA7 p l u g - i n  u n i t  and  d i s p l a y e d  
on  a  T e k t r o n i x  t y p e  5&5 o s c i l l o s c o p e .  A m o d e l  CAN 
G r a s s  c a m e ra  was mounted,  so  t h a t  35 nma p a p e r  b a s e  
(Kodak K i n d - 1 7 3 2  P a p e r )  r e c o r d s  c o u l d  b e  t a k e n  o f  t h e  
r e s p o n s e s  d i s p l a y e d .  I n  a l l  r e c o r d s  p r e s e n t e d  a n  
u p w a rd  d e f l e c t i o n  r e p r e s e n t s  a  r e s p o n s e  o f  p o s i t i v e  
p o l a r i t y .
At  t h e  end o f  e a c h  e x p e r i m e n t  e a c h  s t i m u l a t i n g  
o r  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  p o s i t i o n  was m a rk e d  b y  p a s s i n g  
100 uamp d - c  c u r r e n t  f o r  1 0 - 1 5  s e c .  The a n i m a l  
was g i v e n  a n  o v e r d o s e  o f  t h e  a n e s t h e t i c ,  e x s a n g u i n a t e d  
w i t h  a  0 . 9 $  s a l i n e  s o l u t i o n  a n d  f i x e d  w i t h  10$ n e u t r a l  
b u f f e r e d  f o r m a l i n  d e l i v e r e d  t h r o u g h  i n t r a c a r d i a c  
p e r f u s i o n .  A 1$ s o l u t i o n  o f  p o t a s s i u m  f e r r o c y a n i d e  
was u t i l i z e d  f o r  t h e  P r u s s i a n  B l u e  r e a c t i o n  t o  t h e  i r o n  
d e p o s i t e d  a t  t h e  e l e c t r o d e  t i p  ( G r e e n  e t  a l . ,  1 9 6 2 ) ,
H i s t o l o g i c a l  c o n f i r m a t i o n  o f  l e s i o n ,  s t i m u l a t i o n ,  
and  r e c o r d i n g  s i t e s  was c a r r i e d  o u t  u t i l i z i n g  s e v e r a l  
d i f f e r e n t  a p p r o a c h e s .  The m e th o d  o f  Guzman, A l c a r a z ,  
and  F e r n a n d e z  (1 9 5 8 )  was u s e d  f o r  r a p i d  g e n e r a l i z e d  
l o c a l i z a t i o n  o f  e l e c t r o d e  t i p s .  T h i s  i n v o l v e d  c u t t i n g  
A8 u f r o z e n  s e c t i o n s  f ro m  f o r m a l i n  f i x e d . ,  20$  a l c o h o l
s o a k e d  t i s s u e  b l o c k s .  The u n s t a i n e d  s e c t i o n s  w e r e  
w e t - m o u n t e d  on  a  g l a s s  s l i d e  and. p l a c e d  i n  a  p h o t o ­
g r a p h i c  e n l a r g e r .  P o s i t i v e s  w e r e  p r i n t e d  f o r  t h e  
d e s i r e d  l e s i o n  c o n t a i n i n g  s e c t i o n s .  D e t a i l e d  s t u d i e s  
o f  b r a i n s  w e r e  c a r r i e d  o u t  on  p a r a f f i n  o r  p a r l o d i o n  
em bedded  b r a i n s .  P a r a f f i n  s e r i a l  s e c t i o n s ,  10 u 
t h i c k  w e r e  made a n d  t h e  d e s i r e d  s e c t i o n s  w e r e  m ounted  
a n d  s t a i n e d  w i t h  e i t h e r  t o l u i d i n e  b l u e ,  h e m a t o x y l i n  
a n d  e o s i n  o r  c r e s y l  v i o l e t  ( N i s s l )  ( B a r k a  a nd  A n d e r s o n ,  
1963 ;  L i l l i e ,  1 96 5 )0  The p a r l o d i o n  b l o c k s  w e r e  c u t  
a t  15 u  on  a  s l i d i n g  m ic r o to m e  a n d  s t o r e d  s e r i a l l y  on 
num b ere d  o n i o n  s k i n  p a p e r  i n  95 $  e t h a n o l .  E ac h  s e c t i o n  
was s t a i n e d ,  c l e a r e d  i n  t e r p i n o l ,  a n d  m o u n te d  f rom  
x y l e n e .  P h o t o m i c r o g r a p h s  w e re  t a k e n  o f  d e s i r e d  
s e c t i o n s .  L e s i o n  s i t e s  w e r e  a l s o  p l o t t e d  t o  d e t e r m i n e  
t h e i r  e x t e n t .
The a n a t o m i c a l  p o r t i o n  o f  t h e  p r e s e n t  s t u d y  was 
d e s i g n e d  t o  d e t e r m i n e  t h e  p r e s e n c e  a n d  c o u r s e  o f  
c e n t r i f u g a l  f i b e r s  d i r e c t e d  t o w a r d s  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b .  S t i m u l a t i n g  e l e c t r o d e s  w e r e  p l a c e d  o n  t h e  
c o r t i c a l  a s p e c t  o f  t h e  c o r t i c a l  a n d  m e d i a l  a m y g d a l o i d  
n u c l e i  o f  f i v e  r a t s ,  A r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  was p l a c e d  
i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  a n d  a  r e s p o n s e  was 
e v o k ed  f o l l o w i n g  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n .  Once t h e  
r e s p o n s e  was o b t a i n e d  e l e c t r o l y t i c  l e s i o n s  w e re  
g e n e r a t e d  by  p a s s i n g  250  j iamp d - c  c u r r e n t  f o r  30 s e c
a t  f i v e  p o s i t i o n s  on t h e  c o r t i c a l  a s p e c t  o f  t h e  a m y g d a la .  
The p r e p a r a t i o n s  w e r e  s a c r i f i c e d  a t  2 ,  *J-, 6 ,  and  8 d a y s  
p o s t - l e s i o n  r e s p e c t i v e l y .  The sham was s a c r i f i c e d  4 d a y s  
a f t e r  t h e  s u r g i c a l  p r o c e d u r e s .  The a n i m a l s  w e r e  p e r ­
f u s e d  w i t h  10$ n e u t r a l  b u f f e r e d  f o r m a l i n , ,  The b r a i n s  
w e r e  l e f t  w i t h i n  t h e  c r a n i a l  v a u l t  f o r  s e v e r a l  d a y s ,  
t h e n  rem o ved  a n d  a l l o w e d  t o  f i x  f o r  2 w e e k s .  The b r a i n s  
w e r e  t h e n  c u t  i n t o  p a r a - s a g i t t a l  s t r i p s  2 mm t h i c k  a n d  
p l a c e d  i n  a  m i x t u r e  o f  10$ f o r m a l i n  a n d  35$ s u c r o s e .
E ach  b l o c k  was c u t  u s i n g  t h e  f r e e z i n g  m ic r o to m e  and  t h e  
^ 0  p  s e c t i o n s  w e r e  s t o r e d  i n  2$ f o r m a l i n .  E v e r y  f i f t h  
s e c t i o n  was s t o r e d  i n  s e r i a l  o r d e r  ( m e th o d s  o f  D r .  J .  D, 
D u n n ) ,  The c o n t e n t s  o f  o n e  o f  t h e  f i v e  j a r s  c o n t a i n i n g  
t h e  s e c t i o n s  w e r e  m o u n te d  s e r i a l l y  on  g l a s s  s l i d e s  a n d  
w e r e  s t a i n e d  w i t h  t o l u i d i n e  b l u e .  A s e c o n d  s e r i e s  
was s t a i n e d  w i t h  h e m a t o x y l i n  a n d  e o s i n „  T h e s e  s t a i n i n g  
p r o c e d u r e s  a l l o w e d  d e s c r i p t i o n  t o  b e  made a s  t o  t h e  
l o c a t i o n  a n d  e x t e n t  o f  t h e  l e s i o n s .  T he  r e m a i n i n g  
s e r i e s  w e r e  p r o c e s s e d  by t h e  s i l v e r  i m p r e g n a t i o n  
m e th o d s  a s  d e s c r i b e d  by  F i n k  a n d  H e im e r  ( 1967)0  The 
F i n k  a n d  H e im e r  p r o c e d u r e  i s  a  m o d i f i c a t i o n  o f  t h e  
o r i g i n a l  N a u t a  m e th o d  f o r  s i l v e r  i m p r e g n a t i o n  o f  d e g e n ­
e r a t i n g  a x o n  c y l i n d e r s  a n d  t e r m i n a l s .  The m o d i f i c a t i o n s  
o f  t h e  F i n k - H e i m e r  m e th o d  w e r e  d e s i g n e d  t o  i n c r e a s e  
t h e  d e g r e e  o f  s i l v e r  i m p r e g n a t i o n  o f  t h e  d e g e n e r a t i n g  
a x o n  c y l i n d e r s  a n d  t o  s u p p r e s s  i m p r e g n a t i o n  o f  n o r m a l
f i b e r s .  A 0 . 0 5 ^  p o t a s s i u m  p e r m a n g a n a t e  s o l u t i o n  a n d  
a  0.5% s o l u t i o n  u r i n y l  n i t r a t e  s e q u e n c e  w e r e  e m p lo y ed  
t o  o b t a i n  t h e  d e s i r e d  s u p p r e s s i o n  o f  s i l v e r  i m p r e g ­
n a t i o n  o f  n o r m a l  n e u r o n s  ( F i n k  a n d  H e im e r ,  19^7) •
RESULTS
The d a t a  i s  p r e s e n t e d  u n d e r  t h e  g e n e r a l  h e a d i n g s  
( I )  t h e  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  s y s t e m ,  ( I I )  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  s y s t e m ,  ( I I I )  i n t e r a c t i o n s  
b e t w e e n  d e f i n e d  n u c l e a r  g r o u p s  a n d  i n t e r a c t i o n s  
b e t w e e n  c e n t r i f u g a l  s y s t e m s ,  and  ( I V)  p o s s i b l e  d i r e c t  
c e n t r i f u g a l  f i b e r s  f rom  p e r i a m y g d a l a r  c o r t e x  t o  t h e  
i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .
Two a p p a r e n t  c e n t r i f u g a l  s y s t e m s  e x i s t  i n  o l f a c ­
t i o n  i n  t h e  r a t i  t h e  i p s i l a t e r a l  a n d  t h e  c o n t r a l a t e r a l .  
The i p s i l a t e r a l  s y s t e m  i n c l u d e s  ( l )  t h e  c o r t i c a l  and  
m e d i a l  a m y g d a l o i d  n u c l e i ,  ( 2 )  t h e  h o r i z o n t a l  p o r t i o n  
o f  t h e  b ed  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d ,  ( 3 )  t h e  
o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  ( 4 )  t h e  p a r s  m e d i a l i s  o f  t h e  
a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s ,  a n d  ( 5 )  g r a n u l e  c e l l  c o r e  
o f  t h e  c o r r e s p o n d i n g  o l f a c t o r y  b u l b .  T h e s e  n u c l e a r  
g r o u p s  a r e  i n t e r c o n n e c t e d  a s  r e v e a l e d  t h r o u g h  e v o k e d  
r e s p o n s e  s t u d i e s .  T h r o u g h o u t  t h e  r e p o r t  t h e  u s e  o f  
t h e  t e r m  i p s i l a t e r a l  r e f e r s  t o  s t r u c t u r e s  o r  s t i m u l a ­
t i o n  s i t e s  on  t h e  same s i d e  f rom  w h ic h  a c t i v i t y  was 
r e c o r d e d .  The d e s i g n a t i o n  c o n t r a l a t e r a l  r e f e r s  t o  
s t r u c t u r e s  o r  s t i m u l a t i o n  s i t e s  on  t h e  s i d e  o p p o s i t e  
t o  t h a t  f rom  w h ic h  a c t i v i t y  was r e c o r d e d .  A g l o s s a r y
4-4-
o f  a b b r e v i a t i o n s  u s e d  c a n  b e  f o u n d  i n  t h e  a p p e n d i x #
I .  IPSILATERAL SYSTEM:
A. A m y g d a la r  S t i m u l a t i o n
A s i n g l e  p u l s e  d e l i v e r e d  t o  t h e  c o r t i c o r n e d i a l  
a m y g d a lo i d  n u c l e i  e v o k ed  a  n e g a t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e  
i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  The o n s e t  l a t e n c y  
o f  t h i s  r e s p o n s e  a v e r a g e d  24- m s e c ,  a n d  i t  was n o t  
e v o k e d  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  2 5 -3 1  Hz. P o s t -  
t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was d e m o n s t r a t e d  ( P i g .  2 a ,  T a b l e  I ,  
G raph  I ) .  The r e s p o n s e  e v o k e d  i n  t h e  a n t e r i o r  o l f a c ­
t o r y  n u c l e u s  ( p a r t i c u l a r l y  p a r s  m e d i a l i s  a n d  t o  a  l e s s e r  
e x t e n t  p a r s  d o r s a l i s  a n d  p a r s  l a t e r a l i s ) was t r l p h a s i c #
The o n s e t  l a t e n c y  a v e r a g e d . 16 m s e c .  The i n i t i a l  n e g a t i v e  
p h a s e  o f  t h e  r e s p o n s e  was n o t  e v o k e d  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  
r a n g e  o f  4-0-50 Hz,  w h i l e  t h e  p o s i t i v e  a n d  s e c o n d  n e g a ­
t i v e  p h a s e s  f a i l e d  t o  f o l l o w  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  b e y o n d  
2 5 -3 1  Hz.  P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was o b s e r v e d  (F ig #
2 b ,  T a b l e  I ,  G rap h  I ) #  Two r e s p o n s e s  r e l a t e d  t o  t h e  
c e n t r i f u g a l  s y s t e m  w e r e  r e c o r d e d  f rom  t h e  o l f a c t o r y  t u ­
b e r c l e .  One was s u p e r i o r  t o  o r  u p o n  t h e  p y r a m i d a l  c e l l  
l a y e r  o f  t h e  p r e p i r i f o r m  c o r t e x ,  t h e  o t h e r  was i n f e r i o r  
t o  t h i s  c e l l  l a y e r .  The n e g a t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e  
r e c o r d e d ,  s u p e r i o r  t o  o r  a t  t h e  p y r a m i d a l  c e l l  l a y e r  h a d  
a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  o f  8 m s e c ,  c o u l d  n o t  b e  e v o k e d  
b e y o nd  4 0 - 5 0  Hz,  a n d  d e m o n s t r a t e d  p o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a ­
t i o n .  The s e c o n d  r e s p o n s e  h a d  a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y
n r
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F i g u r e  # . L e f t  h a l f t r e s p o n s e  f rom  o l f a c t o r y  
b u l b  t o  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  
p e r i a m y g d a l a r  c o r t e x
R i g h t  h a l f i  r e s p o n s e s  e v o k e d  by  
by  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  c o r t i c a l  
a m y g d a l a ,  r e c o r d e d  f ro m  1 ) o l f a c t o r y  
b u l b ,  2 ) a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s ,  
3 ) o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  k )  h o r i z o n t a l  
l i m b  b e d  n u c l e u s  o f  d i a g o n a l  b a n d
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A rea
S t i m .
A re a  
Heed e
A v e ra g e  O n s e t  
L a t e n c y  msec
F o l l o w i n g  
F r e q .  Hz
% PTP and  
D u r 0 s e c
PAC IB 6 - 7 6 - 1 0 0 10#
5 s e c
CAN IB 24 2 5-31 200  t o  - 52$ 
36 s e c
CAN AON 16 l s t A ie g .
4 0 - 5 0
p os .&  2nc^
n e g .  25 -3 1
146 t o  - 2 4 2 #  ■ 
29  s e c
CAN OTpcl 8 4 0 - 5 0 146 t o  - 30#  
32 s e c
CAN O T ip c l 8 4 0 - 5 0 30 t o  - 30#  10 s e c
CAN BNDB 7 6 2 - 7 6 41 t o  3% 
26 s e c
T a b l e  I* C h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  e v o k e d  r e s p o n s e s  r e c o r d  
ed  f ro m  i p s i l a t e r a l  f o r e b r a i n  n u c l e i  a n d  t h e  
o l f a c t o r y  b u l b .
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p y r a m i d a l  c e l l  
l e v e l )
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G ra p h  I .  F o l l o w i n g  f r e q u e n c i e s  o f  c o r t i c a l  
a m y g d a l a r  evoked, r e s p o n s e s  i n  
i p s i l a t e r a l  f o r e b r a i n  n u c l e i
o f  8 msec  a n d  d i d  n o t  f a i t h f u l l y  f o l l o w  b e y o n d  *1-0 - 5 0  
Hz, P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was o b s e r v e d  (F ig o  2 c ,
2 d ,  T a b l e  I ,  G ra p h  I ) 0 The r e s p o n s e  r e c o r d e d  f ro m  t h e  
h o r i z o n t a l  p o r t i o n  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  
b a n d  was b i p h a s i c  w i t h  a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  o f  7 
m s e c .  I t  was n o t  e v o k e d  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  
6 2 - 7 6  Hz, and. s h o r t  d u r a t i o n  p o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  
was d e m o n s t r a t e d  ( F i g ,  2 e ,  T a b l e  I ,  G ra p h  I ) .
B. O l f a c t o r y  B u l b  R e s p o n s e  t o  E x t r a - a m y g d a l a r  
S t i m u l a t i o n  S i t e s  
S t i m u l a t i o n  o f  e a c h  o f  t h e  a b o v e  d e s c r i b e d  n u c l e a r  
g r o u p s  p r o d u c e d  c h a r a c t e r i s t i c  r e s p o n s e s  i n  t h e  i p s i ­
l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  The r e s p o n s e  t o  c o r t i c o m e d i a l  
a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  was p r e v i o u s l y  d e s c r i b e d  ( F i g 0 2 a ,  
3 a ,  T a b l e  I I ,  G ra p h  I I ) .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  
o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d  r e s u l t e d  i n  a  m o n o p h a s i c  n e g a t i v e  
p o l a r i t y  r e s p o n s e  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b 0 
The r e s p o n s e  h a d  a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  o f  1*4- msec  
a n d  was n o t  d r i v e n  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  *1-0-  
*4-5 Hz.  P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was d e m o n s t r a t e d  
(F ig *  T a b l e  I I ,  G ra p h  I I )„ A m o n o p h a s i c  n e g a t i v e  
p o l a r i t y  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  w i t h  a n  a v e r a g e  o n s e t  
o f  10  msec  was e v o k e d  b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  o l f a c t o r y  
t u b e r c l e  i n  t h e  a r e a  o f  t h e  p y r a m i d a l  c e l l  l a y e r  o f  t h e  
p r e p i r i f o r m  c o r t e x .  The r e s p o n s e  was n o t  e v o k e d  b e y o n d  
t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  *1-0-50 Hz,  a n d  p o s t - t e t a n i c  p o t e n -
1*9
4AAr ^AN
a/#> BNDB
-VT
■*W*-AON
500uv
20msec
200uV 
I 0msec
500uV
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20msec
Figure  3. Response evoked In Ip sila tera l  
olfactory bulb by stimulation  
of CAN, BNDB, 0T, or AON.
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A rea
s t i m .
A r e a
R e ed ,
A v e r a g e  O n s e t  
L a t e n c y  msec
. F o l l o w i n g  
F r e q ,  Hz
% PTP a n d  
Dur„ s e c
CAN IB 24 25 -31 200  t o  - 52^  
36 s e c
BNDB IB 14 ko-ks 41 t o  %  
26 s e c
OTpcl IB 10 4 0 - 5 0 40 t o  10^  
20 s e c
AON IB k 5 0 - 6 2 246 t o  10^  
4 s e c
T a b l e  I I .  C h a r a c t e r i s t i c s  o f  e v o k e d  r e s p o n s e s  r e c o r d e d  
f rom  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .
»v,
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© CAN on  IB 
x  BNDB on  IB 
• OT on  IB 
O AON on  IB
 — ----------------------------
10  20 
r a p h  I I .
30 40 50 60 ?0  80 90 100 Hz.
F o l l o w i n g  f r e q u e n c i e s  f o r  evo k ed  
o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e s  by 
s t i m u l i  a p p l i e d  t o  i p s i l a t e r a l  CAN, 
BNDB, OT a n d  AON.
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t i a t i o n  was d e m o n s t r a t e d  ( F i g .  3°» T a b l e  I I ,  G ra p h  I I ) .
A s i n g l e  p u l s e  a p p l i e d  t o  t h e  p a r s  m e d l a l l s  o f  t h e  
a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  evoked  a  m o n o p h a s ic  n e g a t i v e  
r e s p o n s e  f rom  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  T h i s  
r e s p o n s e  h a d  a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  o f  4  m sec  a n d  
was n o t  e v o k e d  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  6 2 - 7 6  H z 0 
P r o l o n g e d  p o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was n o t  o b s e r v e d  
( F i g .  3d ,  T a b l e  I I ,  G raph  I I ) .  A p u l s e  a p p l i e d  t o  t h e  
p e r l a m y g d a l a r  c o r t e x  s u p e r f i c i a l  t o  t h e  c o r t i c o m e d i a l  
a m y g d a la  e v o k e d  a  l a r g e  b i p h a s i c  r e s p o n s e  i n  t h e  i p s i ­
l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  The o n s e t  l a t e n c y  a v e r a g e d  6 
m s e c ,  a n d  i t  was e v o k e d  t h r o u g h  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  
7 6 - 1 0 0  Hz. P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was o b s e r v e d  b u t  
was o f  s h o r t  d u r a t i o n  ( F i g .  2 ,  T a b l e  I ) .  D i r e c t  
s t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  e v o k e d  a  
t r i p h a s i c  o r  b i p h a s i c  r e s p o n s e  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c ­
t o r y  b u l b .  The r e s p o n s e  h a d  a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  
o f  3 msec  a n d  was f a i t h f u l l y  d r i v e n  t h r o u g h  7 6 -IOO Hz. 
The b i p h a s i c  r e s p o n s e  o b t a i n e d  f o l l o w i n g  p e r l a m y g d a l a r  
c o r t e x  s t i m u l a t i o n  was e voked  o v e r  a  w id e  a r e a  f ro m  
a n t e r i o r  3 . 3  mm t o  5 . 8  mm and  l a t e r a l  3*2 mm t o  5*2  mm, 
b u t  was r e s t r i c t e d  t o  3 0 0 - 4 0 0  u v e r t i c a l  r a n g e .  The 
r e s p o n s e  r e c o r d e d  f rom t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  
c h a n g e d  c o n f i g u r a t i o n  f rom  a  b i p h a s i c  t o  a  m o n o p h a s i c  
n e g a t i v e  r e s p o n s e  a s  t h e  s t i m u l a t i n g  e l e c t r o d e  p a s s e d  
f ro m  t h e  c o r t e x  t o  t h e  a m y g d a la  ( F i g .  4 ,  v e r t i c a l  3 2 . 8
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C o r t i c a l  a m y g d a la  
— -  T r a n s i t i o n  p o i n t
P e r l a m y g d a l a r
c o r t e x
lmV
20msec
F i g u r e  Change  i n  e v o k e d  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  
b u l b  r e s p o n s e  a s  s t i m u l a t i o n  e l e c t r o d e  
was e l e v a t e d  t h r o u g h  t h e  p e r l a m y g d a l a r  
c o r t e x  i n t o  t h e  c o r t i c a l  a m y g d a la  a nd  
t h r o u g h  t h e  a m y g d a l a .
t o  v e r t i c a l  3 5 *5 ) -  The m o n o p h a s i c  n e g a t i v e  r e s p o n s e  
i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  was e v o k e d  o v e r  a  
v e r t i c a l  r a n g e  w h i c h  c o r r e s p o n d e d  c l o s e l y  t o  t h e  v e r t i ­
c a l  e x t e n t  o f  t h e  c o r t i c a l  a m y g d a lo i d  n u c l e u s  ( F i g .  5)»
The p o l a r i t y  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  t o  c o r t i c o -  
m e d i a l  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  was r e v e r s e d  a s  t h e  r e c o r d ­
i n g  e l e c t r o d e  p a s s e d  t h r o u g h  t h e  r a d i a l l y  s y m m e t r i c a l  
b u l b .  The  evo k ed  r e s p o n s e  had  a  p o s i t i v e  p o l a r i t y  when 
t h e  t i p  o f  t h e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  was s i t u a t e d  a t  t h e  
i n f e r i o r  s u r f a c e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  ( F i g .  6a ,  v e r t i c a l  
2 5 . 3 ) #  As t h e  e l e c t r o d e  was e l e v a t e d  t h r o u g h  t h e  o l f a c ­
t o r y  b u l b  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  r e s p o n s e  i n c r e a s e d  ( F i g .  
6b - d ) .  A t  v e r t i c a l  2 ? . 0  ( F i g .  6 e )  t h e  evo k ed  r e s p o n s e  
was b i p h a s i c .  As t h e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  was e l e v a t e d  
s t i l l  f u r t h e r  t h e  b i p h a s i c  r e s p o n s e  a s su m e d  a  m o n o p h a s ic  
n e g a t i v e  p o l a r i t y  ( F i g .  6 f - k ) .  The r e s p o n s e  was l o s t  
a s  t h e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  r e a c h e d  t h e  d o r s a l  s u r f a c e  
o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  ( F i g .  6 , T a b l e  I I I ) .
Co F o r e b r a i n  N u c l e i  Which R e sp o n d  t o  A m y g d a la r  S t i m u l a ­
t i o n  b u t  n o t  R e l a t e d  t o  I p s i l a t e r a l  C e n t r i f u g a l  S y s te m  
S t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  e v o k e d  
r e s p o n s e s  i n  t h e  l a t e r a l  h y p o t h a l a m i c  a r e a ,  t h e  l a t e r a l  
p a r o l f a c t o r y  a r e a ,  a n d  t h e  c a u d a t e  n u c l e u s .  H ow ever ,  
s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e s e  n u c l e a r  g r o u p s  d i d  n o t  evo k e  
r e s p o n s e s  w i t h i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .
55
Figure 5
Vi 21*9 
Vi 2212
V. 22.3
^ y 02^  Vi 22.5
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Changes in  I p s i la te r a l  o lfa cto ry  bulb 
response with e levation  o f  the stimu­
la t in g  e lectrode through the c o r t ic a l  
amygdala
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Figure 6
V.3O0O 
Vi 29»5
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Vi 25o3
An example o f  t h e  I n v e r s i o n  o f  t h e  
c o r t i c a l  am ygda la r  evoked o l f a c t o r y  
b u l b  r e s p o n s e  a s  t h e  r e c o r d i n g  
e l e c t r o d e  p a s se d  t h r o u g h  t h e  b u l b .
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D e p th  i n  
B u l b  mm
+ P eak  O n s e t  
L a t .  msec
- P e a k  O n s e t  
L a t .  msec
+ Peak 
L a t .  msec
- P e a k  
L a t .  msec
Am plt  o 
uV
4 . 8 16 ----- 30 ----- + 160
4 . 6 i 4 33 ----- +360
4 . 1 17 ----- 31 ----- +440
3 . 6 16 ------ 30 ------ +520
3 . 1 16 42 29 52 +230
- 1 8 0
2 . 6 11 32 24 44
1 
+
O 
!-“■
 
O 
O
2 . 1 ------ 26 ----- 45 - 7 0 0
1 . 6 ------ 27 ----- 41 - 8 0 0
1 . 1 ----- 27 ----- 44 - 1 3 0 0
0 , 6 ----- 28 ----- 43 - 1 4 6 0
0 .1 ----- 27 44 - 6 0 0
o o o — - ----- — — — — — — — —
T a b l e  I I I .  C h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a l a r  
e v o k e d  r e s p o n s e  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  
b u l b  a s  t h e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  p a s s e d  t h r o u g h  
t h e  o l f a c t o r y  b u l b .
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I). E f f e c t s  o f  C h r o n i c  L e s i o n s
An e x t e n s i v e  d o r s a l  h e m i s p h e r i c a l  i s o l a t i o n  o f  
t h e  a m y g d a lo i d  com p lex  on  o n e  s i d e  p r o d u c e d  no m a j o r  
c h a n g e  i n  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a l a r  ev o k ed  i p s i l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e .  C h an ges  w e r e  n o t  o b s e r v e d  
i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e s  evo k ed  by  s t i m u l i  
a p p l i e d  t o  c e n t r i f u g a l  n u c l e i  r o s t r a l  t o  t h e  a m y g d a la  
i n  s u c h  a  p r e p a r a t i o n  ( F i g .  7 a )  • D e s t r u c t i o n  o f  t h e  
i p s i l a t e r a l  s t r i a  t e r m i n a l i s  and  t h e  p o s t e r i o r  l i m b  
o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m issu re  h a d  no a f f e c t  up o n  t h e  o l f a c ­
t o r y  b u l b  r e s p o n s e ,  o r  r e s p o n s e s  f rom  o t h e r  i p s i l a t e r a l  
f o r e b r a i n  n u c l e i  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  
( F i g .  7 a ) .  I n t e r r u p t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  
a n d  t h e  p e r l a m y g d a l a r  c o r t e x  r o s t r a l  t o  t h e  c o r t i c o ­
m e d i a l  a m y g d a la ,  a t  t h e  l e v e l  o f  a n d  i n c l u d i n g  t h e  
h o r i z o n t a l  p o r t i o n  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  
b a n d ,  r e d u c e d  t h e  nu m ber  o f  f u n c t i o n a l  c e n t r i f u g a l  
f i b e r s  s u c h  t h a t  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  t o  a m y g d a l a r  
s t i m u l a t i o n  a p p e a r e d  o n l y  s p o r a d i c a l l y .  The r e s p o n s e s  
evoked  i n  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  a n d  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  
n u c l e u s  by  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  w e re  
a b s e n t  u n d e r  t h e  p r e v i o u s l y  d e s c r i b e d  c o n d i t i o n s  ( F i g .
7 b ) .  D i s r u p t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  w i t h  
e n c r o a c h m e n t  u p o n  t h e  c o r t e x  s u p e r i o r  t o  t h e  t r a c t  
r e d u c e d  t h e  a m p l i t u d e  b u t  n o t  t h e  t i m e  c o u r s e  o f  t h e  
o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  t o  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  ( F i g .  7 c ) .
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Figure 7, E ffe c ts  o f  chronic le s io n s  in  b asa l
foreb rain  s tru c tu res  upon ip s i la t e r a l  
c e n tr ifu g a l system (co n t. n ext page)
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F i g u r e  ? •  E f f e c t s  o f  c h r o n i c  l e s i o n s  i n  b a s a l
f o r e b r a i n  s t r u c t u r e s  u p o n  i p s i l a t e r a l  
c e n t r i f u g a l  s y s t e m
D i s r u p t i o n  o f  t h e  p o ly m o r p h ,  p y r a m i d a l  c e l l  and p l e x l -  
fo rm  l a y e r s  o f  t h e  p r e p i r i f o r m  c o r t e x  s u p e r i o r  t o  t h e  
l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  a t  m i d - o l f a c t o r y  t u b e r c l e  l e v e l s  
b l o c k e d  t h e  evo ked  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  ( F i g .  7 d ) .  
S t i m u l i  a p p l i e d  t o  s t r u c t u r e s  c a u d a l  t o  t h e  l e s i o n s  
f a i l e d  t o  e v o k e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e s ,  
b u t  t h e  t y p i c a l  r e s p o n s e s  i n  t h e  b u l b  w e r e  o b t a i n e d  by  
s t i m u l a t i n g  t h o s e  n u c l e a r  g r o u p s  o r  p a r t s  o f  n u c l e a r  
g r o u p s  a n t e r i o r  t o  t h e  l e s i o n  s i t e s .  The b i p h a s i c  
r e s p o n s e  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  e v o k e d  b y  p e r l a m y g d a l a r  
c o r t e x  s t i m u l a t i o n  was n o t  o b s e r v e d  f o l l o w i n g  d i s r u p ­
t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .
M u l t i p l e  l e s i o n s  p l a c e d  t h r o u g h o u t  t h e  a n t e r i o r  
o l f a c t o r y  n u c l e u s  r e d u c e d  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  a m y g d a l a r  
ev o k ed  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e ,  b u t  t h e  t i m e  c o u r s e  
o f  t h e  r e s p o n s e  was n o t  d r a s t i c a l l y  a l t e r e d  ( F i g .  7 e ) .  
D e s t r u c t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  
c o m m is s u r e  r o s t r a l  t o  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  a n d  w i t h i n  
t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  h a d  o n l y  a  s l i g h t  
r e d u c t i v e  a f f e c t  u p o n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  
r e s p o n s e  t o  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  ( F i g .  7 a ) • The 
o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  t o  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  s t i m u l a ­
t i o n  was e n h a n c e d  b y  d e s t r u c t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  
com m issure ,  a t  t h e  r o s t r a l  end  o f  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e .  
The a m y g d a l a r  e v o k e d  r e s p o n s e  r e c o r d e d  f rom  t h e  h o r i ­
z o n t a l  p o r t i o n  o f  t h e  bed. n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d
was p r e s e n t  i n  t h o s e  p r e p a r a t i o n s  w i t h  c h r o n i c  
l e s i o n s  w h ic h  s p a r e d  t h e  v e n t r a l  o u t f l o w  f rom  t h e  amyg­
d a l a .  The r e s p o n s e s  e v o k e d  i n  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  
by  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  w e r e  a l t e r e d  b y  d i s r u p t i o n  
o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  c a u d a l  t o  t h e  t u b e r c l e .
The p o s i t i v e  p h a s e  r e s p o n s e  r e c o r d e d  f ro m  t h e  i n f e r i o r  
a s p e c t  o f  t h e  p r e p i r i f o r m  c o r t e x  was a b s e n t , ,  T h i s  
r e s p o n s e  was a l s o  a b s e n t  i n  p r e p a r a t i o n s  w h e r e  t h e  
i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  h a d  b e e n  c h r o n i c a l l y  e x t i r ­
p a t e d .  D e s t r u c t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  h a d  
no a p p a r e n t  a f f e c t  up o n  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  
r e s p o n s e  t o  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n .  L e s i o n s  p l a c e d  i n  
t h e  b od y  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u re  l a t e r a l  t o  t h e  b e d  
n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s ,  r e s u l t e d  i n  a n  i n c r e a s e  
i n  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  r e s p o n s e  
e v o k e d  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  on  t h e  s i d e  w i t h  t h e  l e s i o n .  
The t i m e  c o u r s e  o f  t h e  e v o k e d  r e s p o n s e s  was n o t  c h a n g e d  
b u t  t h e i r  m a g n i t u d e  i n c r e a s e d ,  a s  c o m p a re d  t o  t h e  c o r r e ­
s p o n d i n g  r e s p o n s e  evoked  by  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  same 
s t r u c t u r e  on t h e  n o n - l e s i o n e d  s i d e ,
E, Summary
S t i m u l a t i o n  o f  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  p r o ­
d u c e d  a n  e v o k e d  r e s p o n s e  i n  t h e  h o r i z o n t a l  l i m b  o f  t h e  
b ed  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d ,  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r ­
c l e ,  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s ,  a n d  t h e  g r a n u l e  
c e l l  c o r e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  ( F i g ,  2 ,
Table I, Graph I) . Stimuli applied to each of the 
a b o v e  c e n t e r s  evo ked  m o n o p h a s i c  n e g a t i v e  p o l a r i t y  
r e s p o n s e s  f rom t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  c o r r e s p o n d ­
i n g  o l f a c t o r y  b u l b  ( F i g .  3)* The r a t e  a t  w h ic h  t h e  
r e s p o n s e  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  was f a i t h f u l l y  d r i v e n  
i n c r e a s e d  a s  t h e  s i t e  o f  s t i m u l a t i o n  was moved t o  
more  r o s t r a l l y  s i t u a t e d  n u c l e a r  g r o u p s  (G ra p h  I ,
G rap h  I I ) .  P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was o b s e r v e d  
f o r  a l l  t h e  r e p o r t e d  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  r e s p o n s e s  
( T a b l e  I ,  T a b l e  I I ) .  The r e s p e c t i v e  o n s e t  l a t e n c i e s  
o f  b u l b a r  r e s p o n s e s  d e c r e a s e d  a s  m ore  r o s t r a l  n u c l e a r  
g r o u p s  w e r e  s t i m u l a t e d  ( T a b l e  I I ) .
I I .  CONTRALATERAL SYSTEM
A. A m y g d a la r  S t i m u l a t i o n  
S t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  
e v o k ed  two r e s p o n s e s  i n  t h e  o p p o s i t e  o l f a c t o r y  b u l b .
The f i r s t  r e s p o n s e  was m o n o p h a s i c  a n d  o f  p o s i t i v e  
p o l a r i t y  w i t h  a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  o f  14 m se c .
The r e s p o n s e  was n o t  e v o k e d  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  
o f  3 1 - 4 0  Hz a n d  p o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  o f  s h o r t  
d u r a t i o n  was o b s e r v e d  ( F i g ,  8a ,  T a b l e  IV,  G ra p h  I I I ) .  
The s e c o n d  r e s p o n s e  c o n s i s t e d  o f  a n  i n i t i a l  p o s i t i v e  
p h a s e  w i t h  a n  a v e r a g e  o n s e t  o f  18 msec  a n d  a  c o n t i g u ­
o u s  l a r g e  n e g a t i v e  p h a s e  w i t h  a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  
o f  40 m se c .  The n e g a t i v e  p h a s e  was n o t  e v o k e d  b e yo n d
t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  2 0 - 2 5  Hz, w h i l e  t h e  p o s i t i v e
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Figure 8 . C ortica l amygdalar evoked responses 
recorded from l )  CB, 2) AON, 3) OT, 
*0 BNDB, and 5) BNST.
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R e c o r d i n g
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L a t e n c y  msec
F o l l o w i n g  
F r e q .  Hz
% PTP a n d  
D u r .  s e c
CB 1^ 3 1 - ^ 0
o
o
ra CD o
CB 18 p o s . p h a s e  
3 1 - ^ 0  
n e g . p h a s e  
2 0 - 2 5
280 tO -50fo 
30  s e c
AON 13 25-31
OTpcl 10 25 -31 77 t o  - 8% 35  s e c
BNDB 8 25-31
BNST
i p s .
6 it-o- 5 0 260  t o  100% 
- 0^ s e c
T a b l e  IV .  C h a r a c t e r i s t i c s  o f  r e s p o n s e s  e v o k e d  i n  
n u c l e i  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  
s u b d i v i s i o n  f o l l o w i n g  s t i m u l i  a p p l i e d  
t o  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la .
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G rap h  I I I .  F o l l o w i n g  f r e q u e n c i e s  f o r  r e s p o n s e s
i n  n u c l e i  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
s y s t e m  evo ked  b y  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la .
p h a s e  was evoked  t o  3 1 - ^ 0  Hz, a n d  p o s t - t e t a n i c  
p o t e n t i a t i o n  was o b s e r v e d  ( F i g .  8a ,  T a b l e  IV, G rap h  
I I I ) ,  The r e s p o n s e  o b t a i n e d  f ro m  t h e  o p p o s i t e  o l f a c ­
t o r y  t u b e r c l e  on  t h e  s u p e r i o r  a s p e c t  o f  t h e  p r e p i r i f o r m  
c o r t e x  was b i p h a s i c .  The o n s e t  l a t e n c y  o f  t h e  r e s p o n s e  
a v e r a g e d  10  m s e c ,  a n d  i t  was n o t  evoked, b e y o n d  a  f r e ­
q u e n c y  r a n g e  o f  2 5 -3 1  Hz,  P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  
was o b s e r v e d  ( F i g .  8 c ,  T a b l e  IV, G ra p h  I I I ) .  The r e ­
s p o n s e  r e c o r d e d  f rom  t h e  i p s i l a t e r a l  b e d  n u c l e u s  o f  
t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  had. a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  o f  
6 m sec  a n d  was n o t  e voked  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  
o f  ^ 0 - 5 0  Hz. P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was o b s e r v e d  
( F i g .  8 e ,  T a b l e  IV, G raph  I I I ) ,  S m a l l  a m p l i t u d e ,  p r e ­
d o m i n a n t l y  n e g a t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e s  w e r e  e v o k e d  i n  
t h e  c o n t r a l a t e r a l  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d  a n d  
t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s .  The r e s p o n s e  e v o k e d  i n  
t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  band, h a d  a n  a v e r a g e  
o n s e t  l a t e n c y  o f  8 m s e c ,  w h i l e  t h e  r e s p o n s e  f rom  t h e  
a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  h a d  a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  
o f  13 m s e c .  N e i t h e r  o f  t h e s e  r e s p o n s e s  w e r e  r e a d i l y  
evoked, by  s i n g l e  p u l s e s  t o  t h e  c o r r e s p o n d i n g  o p p o s i t e  . 
a m y g d a l a ,  b u t  t h e y  w e r e  a p p a r e n t  f o l l o w i n g  b u r s t s  
d e l i v e r e d  t o  t h e  r e s p e c t i v e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  
( F i g .  8 b ,  F i g .  8 d ,  T a b l e  IV) .  R e s p o n s e s  w e r e  n o t  
d e t e c t e d  f rom  n u c l e a r  c e n t e r s  o t h e r  t h a n  t h o s e  
r e p o r t e d .
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3 .  E x t r a - a n y  gci a l a r  S t i m u l a t i o n  S i t e s
A s i n g l e  p u l s e  a p p l i e d  t o  o n e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  
s t r i a  t e r m i n a l i s  evoked  a  m o n o p h a s i c  n e g a t i v e  p o l a r i t y  
r e s p o n s e  f rom  t h e  c o n t r a l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  The 
r e s p o n s e  h a d  a n  a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  o f  12  msec  a n d  
was n o t  e v o k e d  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  31-^ 0  H z0 
P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was o b s e r v e d  ( F i g .  9a» T a b l e  
V, G rap h  I V ) .  A m o n o p h a s ic  n e g a t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e  
was r e c o r d e d  f rom  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  b u t  
was more  a p p a r e n t  a f t e r  b u r s t s  w e r e  a p p l i e d  t o  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s .
The o n s e t  l a t e n c y  a v e r a g e d  8 m s e c ,  was n o t  evo k ed  b e y o n d  
t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  3 1 - ^ 0  Hz, a n d  p o s t - t e t a n i c  p o t e n ­
t i a t i o n  was o b s e r v e d  ( F i g ,  9t>» T a b l e  V, G raph  I V ) .
S i n g l e  p u l s e s  o r  b u r s t s  a p p l i e d  t o  o n e  b e d  n u c l e u s  o f  
t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  e v o k e d  a  m o n o p h a s i c  n e g a t i v e  
r e s p o n s e  f rom  t h e  c o n t r a l a t e r a l  o l f a c t o r y  t u b e r c l e .  The 
a v e r a g e  o n s e t  l a t e n c y  was 8 m se c ,  a n d  t h e  r e s p o n s e  was
n o t  ev o k ed  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  3 1 - ^ 0  Hz.
P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was d e m o n s t r a t e d  ( F i g .  9 c ,
T a b l e  V, G raph  I V ) .  A m o n o p h a s i c  n e g a t i v e  p o l a r i t y  
r e s p o n s e  was e v o k e d  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  bed  n u c l e u s  
o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d  f o l l o w i n g  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
o p p o s i t e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  ( F i g .  9d» T a b l e  V, G raph  I V ) .
The o n s e t  l a t e n c y  was 7 m s e c ,  a n d  t h e  r e s p o n s e  was
n o t  e v o k e d  b e y o nd  3 1 - ^ 0  Hz.  P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n
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Figure 9. Responses evoked from c o n tr a la te r a l  
foreb ra in  n u c le i by s t im u li a p p lied  
to  the bed nucleus o f  s t r ia  te r m in a lis  
(BNST). a) c o n tr a la te r a l o lfa c to r y  
bulb (CB), b) c o n tr a la te r a l a n te r io r  
o lfa c to r y  nucleus (AON), c) con tra ­
la t e r a l  o lfa c to r y  tu b erc le  (OT),  
d) c o n tr a la te r a l bed n u cleu s o f  
diagonal band (BNDB)
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F o l l o w i n g  
F r e q .  Hz
% PTP 
D u r ,  s e c
CB 12 3 1 - 4 0 94 t o  -J%  
16  s e c
AON 8 3 1 - ^ 0 107 t o  %  
17 s e c
OTpcl 8 ■ 3 1 - 4 0 60  t o  2 5 % 
10 s e c
BNDB 7 3 1 - 4 0 46 t o  1 %  
l O s e c
T a b l e  V. C h a r a c t e r i s t i c s  o f  r e s p o n s e s  e v o k e d  i n  
t h e  n u c l e i  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  c e n t r i ­
f u g a l  s u b d i v i s i o n  f o l l o w i n g  s i n g l e  
p u l s e s  t o  t h e  b e d  n u c l e u s  s t r i a  
t e r m i n a l ! S o
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G ra p h  IV. F o l l o w i n g  f r e q u e n c i e s  f o r  r e s p o n s e s
i n  n u c l e i  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  
e v o k ed  by  s t i m u l a t i o n  o f  s t r i a l  bed  
n u c l e u s .
was o b s e r v e d .
C. E f f e c t s  o f  C h r o n i c  L e s i o n s
Once t h e  m i d l i n e  was c r o s s e d  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
c e n t r i f u g a l  s y s t e m s  d i s t r i b u t e d  t o  n u c l e a r  g r o u p s  o f  
t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m .  The c o u r s e  o f  t h e  c o n t r a l a t ­
e r a l  s y s t e m  was d e t e r m i n e d  b y  c o r r e l a t i o n  o f  l e s i o n  
s t u d i e s  a n d  b u r s t  o r  i n t e r a c t i o n  s t u d i e s .  The body  
o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m issu re  was a  s i g n i f i c a n t  a n d  n e c ­
e s s a r y  s t r u c t u r e .  D e s t r u c t i o n  o f  t h i s  s t r u c t u r e  c l o s e  
t o  t h e  m i d l i n e ,  s p e c i f i c a l l y  m e d i a l  t o  t h e  b e d  n u c l e u s  
o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  a b l a t e d  t h e  d e e p  b i p h a s i c  
r e s p o n s e  r e c o r d e d  f rom  t h e  c o r e  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b  ( F i g .  10A ) .  D i s r u p t i o n  o f  t h e  p o s t e r i o r  
l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  a n d  s t r i a  t e r m i n a l i s  o n  
t h e  s i d e  o f  c o r t i c a l  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  e l i m i n a t e d  
t h e  b i p h a s i c  r e s p o n s e  r e c o r d e d  i n  t h e  c o r e  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  More s p e c i f i c  l e s i o n s  
r e v e a l e d  t h a t  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  h a d  t o  b e  d i s r u p t e d  
t o  l o s e  t h e  b i p h a s i c  r e s p o n s e  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b .  Damage t o  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  
t e r m i n a l i s  h a d  t h e  same e f f e c t  a s  t r a n s e c t i o n  o f  t h e  
s t r i a  t e r m i n a l i s  o r  d i s r u p t i o n  o f  t h e  bo d y  o f  t h e  
a n t e r i o r  c o m m is s u re  ( F i g ,  10A ) .  D e s t r u c t i o n  o f  t h e  
p o s t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  a n d  t h e  
a n t e r i o r  l i m b  p r i o r  t o  i t s - j u n c t i o n  w i t h  t h e  body  h a d  
no  a f f e c t .  Removal  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  on  t h e
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Figure 10. At Chronic le s io n s  which a b o lish
resp on ses from th e c o n tr a la te r a l  
c e n tr ifu g a l system  
Bt Chronic le s io n s  w ith  no e f f c t  upon 
th e c o n tr a la te r a l system
I
s i d e  o f  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  was a l s o  w i t h o u t  e f f e c t  
( F i g .  10B), Damage t o  t h e  bo d y  o f  t h e  a n t e r i o r  
c o m m is s u r e  o r  t h e  p o s t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  com­
m i s s u r e  i n c r e a s e d  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  m o n o p h a s ic  
p o s i t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e  evo k ed  i n  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b  on  t h e  s i d e  o p p o s i t e  t h e  l e s i o n .  However  t h e  
f o l l o w i n g  f r e q u e n c y  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  r e s p o n s e  
and  t h e  o n s e t  l a t e n c y  r e m a i n e d  u n c h a n g e d .  L e s i o n s  
p l a c e d  i n  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  a t  t h r e e  
l o c a t i o n s  d i d  n o t  a l t e r  t h e  e x p r e s s i o n  o f  t h e  c o n t r a ­
l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  t o  c o r t i c o m e d i a l  
a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n .
D. Summary
S t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  
e v o k ed  a  r e s p o n s e  i n  t h e  h o m o l a t e r a l  bed  n u c l e u s  o f  
t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s ,  t h e  c o n t r a l a t e r a l  h o r i z o n t a l  
l i m b  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d ,  t h e  c o n t r a  
l a t e r a l  o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  t h e  c o n t r a l a t e r a l  a n t e r i o r  
o l f a c t o r y  n u c l e u s  a n d  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  ( F i g .  8 ) .  S t i m u l i  
a p p l i e d ,  t o  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  
e v o k ed  r e s p o n s e s  i n  t h e  c o r r e s p o n d i n g  c o n t r a l a t e r a l  
r o s t r a l  s t r u c t u r e s  a s  l i s t e d ,  a b o v e  ( F i g 0 9)»  D e s t r u c ­
t i o n  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s ,  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  
t e r m i n a l i s ,  o r  t h e  b o d y  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u re  
e l i m i n a t e d  t h e  c o n t r a l a t e r a l  e v o k e d  r e s p o n s e s  ( F i g .  10A)
L e s i o n s  t o  more  r o s t r a l  s t r u c t u r e s  on  t h e  s i d e  o f  
c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n ,  i n c l u d i n g  r e m o v a l  
o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b ,  d i d  n o t  a l t e r  t h e  e v o ked  r e s p o n s e  
f rom  c o n t r a l a t e r a l  n u c l e i  ( F i g .  1 0 B ) ,  The o n s e t  l a t e n ­
c i e s  o f  t h e  a m y g d a l a r  e v o k e d  r e s p o n s e s  i n  r e s p e c t i v e  
n u c l e i  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  i n c r e a s e d  w i t h  t h e  
p r o g r e s s i v e l y  m ore  r o s t r a l  l o c a t i o n  o f  t h e  r e s p e c t i v e  
c e n t e r s .  The f o l l o w i n g  f r e q u e n c y  r a n g e  t o  w h i c h  t h e  
r e s p e c t i v e  a m y g d a l a r  e v o k e d  r e s p o n s e  r e c o r d e d  f rom  t h e  
BNST, BNDB, OT, AON, and. o l f a c t o r y  b u l b  d e c r e a s e d  i n  
r e s p e c t  t o  t h e  m ore  r o s t r a l  l o c a t i o n  o f  t h e s e  n u c l e i  
( T a b l e  I V ) .  The o n s e t  l a t e n c i e s  f o r  s t r i a l  bed  n u c l e u s  
e voked  r e s p o n s e  r e c o r d e d  f rom  t h e  n u c l e i  o f  t h e  c o n t r a ­
l a t e r a l  s y s t e m  i n c r e a s e d  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  more  
r o s t r a l  l o c a t i o n  o f  e a c h  n u c l e u s .  H ow ever ,  t h e  
r e s p o n s e s  r e c o r d e d ,  f ro m  t h e  BNDB, OT, AON, a n d  o l f a c ­
t o r y  b u l b  f o l l o w i n g  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  o p p o s i t e  bed. 
n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  (BNST) c o u l d  b e  f a i t h ­
f u l l y  d r i v e n  t o  t h e  same f r e q u e n c y  r a n g e  o f  3 1 - ^ 0  Hz 
( T a b l e  V).
I I I .  INTERACTION STUDIES:
The in t e r a c t io n  s tu d ie s  are p resen ted  under two 
g en era l c a te g o r ie s :  the i p s i l a t e r a l  and the  co n tra ­
l a t e r a l .  The f i r s t  major ca tegory  co n s id e r s  ( l )  the  
in t e r a c t io n s  between s p e c i f i c  n u c le i  o f  the  i p s i l a t e r a l  
system as r e f l e c t e d  through changes in  th e  c e n t r i f ­
u g a l l y  evoked, o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e s  a n d  ( 2 )  t h e  
e f f e c t  o f  s p e c i f i c  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  n u c l e i  
u po n  t h e  e l e c t r i c a l l y  i n d u c e d  c e n t r i p e t a l  i n p u t  t o  
a r e a s  r e c e i v i n g  f i b e r s  f rom  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  by  way 
o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .  The s e c o n d  m a j o r  
c a t e g o r y  u n d e r  i n t e r a c t i o n  s t u d i e s  r e p o r t s  ( l )  t h e  
i n f l u e n c e  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  upon  t h e  i p s i ­
l a t e r a l  s y s t e m ,  ( 2 )  t h e  e f f e c t s  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
s y s t e m  u p o n  t h e  e l e c t r i c a l l y  i n d u c e d  c e n t r i p e t a l  i n p u t  
i n  t h e  o p p o s i t e  o l f a c t o r y  b u l b  a n d  t h e  a r e a s  w h i c h  
r e c e i v e  i n p u t  f ro m  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  b y  m eans  o f  t h e  
l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t ,  and  ( 3 )  e f f e c t s  o f  l e s i o n s .
A. I p s i l a t e r a l  D i v i s i o n
l )  I n t e r a c t i o n s  B e tw ee n  S p e c i f i c  N u c l e i  
S e v e r a l  c l a s s e s  o f  i n t e r a c t i v e  e f f e c t s  w e r e  
a p p a r e n t  f rom  c o m p a r i s o n s  o f  o b s e r v e d  c h a n g e s  i n  t h e  
e v o k e d  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e s  when s i n g l e  p u l s e s  
w e r e  a p p l i e d  i n  c l o s e  t i m e  p r o x i m i t y  t o  p a i r s  o f  
i p s i l a t e r a l  f o r e b r a i n  n u c l e a r  c e n t e r s .  The f o u r  
o b s e r v e d  c l a s s e s  w e r e  ( l )  t h e  i n f l u e n c e  o f  CAN a n d  
p o s t e r o - m e d i a l  OT a n d  p o s t e r o - m e d i a l  OT a n d  AON on  
t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  ( T a b l e s  VI a n d  V I I ) ,
( 2 )  t h e  i n f l u e n c e  o f  CAN a n d  BNDB o r  CAN and  AON 
u p o n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  ( T a b l e s  V I I I  a n d  
I X ) ,  ( 3 )  t h e  i n f l u e n c e  o f  BNDB a n d  OT o r  BNDB and  AON 
on  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  ( T a b l e s  X and  X I ) ,
a n d  ( 4 )  t h e  i n f l u e n c e  o f  CAN a n d  a n t e r o - l a t e r a l  OT 
on  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  ( T a b l e  X I I ) .  I n  
T a b l e  X I I  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  r e s p o n s e  was r e p o r t e d  
a s  t h e  a r e a  e n c l o s e d  b e t w e e n  t h e  r e s p o n s e  c u r v e  a n d  b a s e  
l i n e .  The r e p o r t e d  a r e a s  f o r  t h e  o b s e r v e d  a n d  p r e d i c t e d  
r e s p o n s e s  a r e  e x p r e s s e d  i n  r e l a t i v e  u n i t s .  To o b t a i n  
t h e  a r e a  o f  t h e  p r e d i c t e d  r e s p o n s e  f o r  a  p a r t i c u l a r  
t i m e  p e r i o d  b e t w e e n  a r t i f a c t s  o f  t h e  i n t e r a c t i n g  n u c l e a r  
t e s t  p a i r ,  t h e  a r e a s  u n d e r  t h e  b u l b a r  r e s p o n s e s  e v o k e d  
by  s e p a r a t e  s t i m u l a t i o n  o f  e a c h  member o f  t h e  t e s t  p a i r  
w e r e  a l g e b r a i c a l l y  summed. The a r t i f a c t s  o f  t h e  
s e p a r a t e  r e s p o n s e s  w e r e  a d j u s t e d  t o  t h e  e q u i v a l e n t  
p e r i o d  o f  t i m e  b e t w e e n  t h e  a r t i f a c t s  o f  t h e  t e s t e d  p a i r .  
The a r e a s  o f  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e s  i n  t h e  f i r s t  
c l a s s  ( p a i r e d  CAN a n d  p o s t e r o - m e d i a l  OT a n d  p o s t e r o ­
m e d i a l  OT a n d  AON) w e r e  22$  t o  50$  s m a l l e r  t h a n  t h e  
p r e d i c t e d  a r e a s .  The a m p l i t u d e s  o f  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e s  
w e r e  g r e a t e r  t h a n  t h e  a m p l i t u d e s  o f  e i t h e r  i n d i v i d u a l  
r e s p o n s e  o f  t h e  t e s t  p a i r .  The p e a k  l a t e n c i e s  o f  t h e  
p r e d i c t e d  a n d  o b s e r v e d  r e s p o n s e s  w e r e  t h e  sam e.  The 
I n h i b i t o r y  o r  o c c l u s i v e  e f f e c t  was o b s e r v e d  o v e r  a  
0 - 5 0  m sec  r a n g e  o f  i n t e r - s t i m u l u s  i n t e r v a l  ( T a b l e  VI 
a n d  V I I ) .  The s e c o n d  c l a s s  o f  i n t e r a c t i v e  e f f e c t s  
i n v o l v e d  t h e  t e s t  p a i r s  CAN a n d  BNDB o r  CAN a n d  AON,
The p e r c e n t  d i f f e r e n c e  i n  t h e  a r e a s  o f  t h e  o b s e r v e d  
r e s p o n s e s  a n d  p r e d i c t e d  r e s p o n s e s  r a n g e d  f rom  +1 7$  t o
78
Time B e tw ee n  
A r t i f a c t  msec
A r e a  O b s e r v e d  
C u rv e  ( r e l . u n i  t )
A r e a  P r e d i c t e d  
C u rv e  ( r e l o  u n i t )
% D i f f .
0 7 . 5  2 b . 8 5 - 3 5
5 8 . 8 0 6 . 8 7 - 2 2
10 6 . 8  7 3 . 9 2 - b 2
19 6 , 9 b 5 . 1 1 - 2 6
29 6 . 2 6 b , 8 b - 2 9
bo 6 . 7 8 b . i  5 - 3 9
T a b l e  V I .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  r e l a t i v e  a r e a s  o f  t h e  o b ­
s e r v e d  a n d  p r e d i c t e d  r e s p o n s e s  f rom  a  s i n g l e  
p r e p a r a t i o n  f o r  t h e  t e s t - p a i r  CAN— p o s t e r o ­
m e d i a l  OT o n  IB .
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Time B e tw ee n  
A r t i f a c t s  msec
A r e a  O b s e r v e d  
C urv e  ( r e l o  u n i t )
A r e a  P r e d i c t e d  
C u rv e  ( r e l o  u n i t )
% D i f f o
0 0 . 7 0 1.4-1 - 5 0
2h 0 . 8 8 1 .3 1 - 3 3
3^ 0 . 7 0 0 . 9 9 - 2 9
* - 5 0  ' 0 . 8 2 l o 0 9 - 2 5
T a b l e  V I I .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  r e l a t i v e  a r e a s  o f  t h e  o b ­
s e r v e d  a n d  p r e d i c t e d  r e s p o n s e s  f ro m  a  s i n g l e  
p r e p a r a t i o n  f o r  t h e  t e s t - p a i r  OT— AON on IB .
- 3 8 #  a n d  +6# t o  - 2 7 #  ( o b s e r v e d  v s .  p r e d i c t e d ) .  The 
a m p l i t u d e  o f  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e s  was n o t  l e s s  t h a n  
t h e  a m p l i t u d e  o f  e i t h e r  i n d i v i d u a l  r e s p o n s e  o f  t h e  t e s t  
p a i r .  W h erea s  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e s  w e re  c o n s i s t e n t l y  
l e s s  t h a n  t h e  p r e d i c t e d  i n  t h e  f i r s t  c l a s s ,  h e r e ,  b o t h  
m a g n i t u d e  and  d i r e c t i o n  o f  d i f f e r e n c e s  c h a n g e d  a s  i n t e r ­
s t i m u l u s  i n t e r v a l  was changed. .  The n e g a t i v e  p e a k  l a t e n ­
c i e s  o f  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e s  w e re  l e s s  t h a n  t h e  c o r ­
r e s p o n d i n g  p e a k  l a t e n c i e s  o f  t h e  p r e d i c t e d  r e s p o n s e  
( T a b l e  V I I I  a n d  I X ) .  The t h i r d  c l a s s  i n v o l v e d  t h e  t e s t  
p a i r s  BNDB a n d  AON o r  BNDB a n d  OT. L i t t l e  o r  no 
d i f f e r e n c e  was o b s e r v e d  b e t w e e n  t h e  a r e a  o f  t h e  o b s e r v e d  
r e s p o n s e  and. t h e  p r e d i c t e d  r e s p o n s e .  The a r e a s  d i f f e r e d  
b y  +8 #  t o  - 8 #  (BNDB a n d  AON) a n d  + 8 #  t o  - 1 5 #  (BNDB a n d  
OT).  The a m p l i t u d e  o f  t h e  o b s e r v e d ,  r e s p o n s e s  was n o t  
l e s s  t h a n  t h e  a m p l i t u d e  o f  e i t h e r  i n d i v i d u a l  b u l b a r  
r e s p o n s e  f rom  members o f  t h e  t e s t  p a i r .  The n e g a t i v e  
p e a k  l a t e n c i e s  o f  t h e  p r e d i c t e d  a n d  o b s e r v e d  r e s p o n s e s  
w e r e  i d e n t i c a l  ( T a b l e  X a n d  X I ) .  The f i n a l  c l a s s  
c o n s i s t e d  o f  t h e  t e s t  p a i r  CAN a n d  a n t e r o - l a t e r a l  OT.
The a r e a  o f  t h e  o b s e rv e d ,  r e s p o n s e  e q u a l e d  o r  e x c e e d e d  
t h a t  o f  t h e  p r e d i c t e d  r e s p o n s e  o v e r  t h e  r a n g e  o f  0 t o  
5 0 # .  The m ax im al  e f f e c t  was o b s e r v e d  when t h e  two 
r e s p o n s e  a r t i f a c t s  o v e r - l a p p e d .  The n e g a t i v e  p e ak  
l a t e n c i e s  o f  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e  w e r e  k  msec  g r e a t e r  
t h a n  t h e  p r e d i c t e d ,  w h i l e  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  o b s e r v e d
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Time B e tw ee n  
A r t i f a c t  msec
A r e a  O b s e r v e d  
C u rv e  ( r e l . u n i  t )
A r e a  P r e d i c t e d  
C u rv e  ( r e l .  u n i t )
% D i f f o
0 1 . 3 6 1 . 5 1 - 1 0
3 1 .8 1 1 . 7 1 + 6
10 1-.55 1 . 8 5  • - 1 6
18 1 . 6 0 1 . 9 7 - 1 9
2k 1 . 7 0 2 .1 1 - 1 9
30 1 .5 1 2 . 0 0 - 2 5
38 1 . 2 0 1'.j65 - 2 7
kS 1 . 1 1 1 !. k k ' - 2 3
50 1 . 2 ^ 1 . 5 2 -1 8
55 1 . 3 0 1 . ^ 9 - 1 3
T a b l e  V I I I .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  r e l a t i v e  a r e a s  o f  t h e  o b ­
s e r v e d  a n d  p r e d i c t e d  r e s p o n s e s  f ro m  a  s i n g l e  
p r e p a r a t i o n  f o r  t h e  t e s t - p a i r  CAN— BNDB on 
IB .
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Time B e tw ee n  
A r t i f a c t  msec
A r e a  O b s e r v e d  
C u rve  ( r e l .  u n i t )
A r e a  P r e d i c t e d  
C urv e  ( r e l . u n i  t )
% D i f f o
0 0 . 8 8 1 . 1 0 - 2 0
6 1 . 0 0 1 . 1 9 - 1 6
12 1 .2 1 1 . 1 7 - 0 . 1
22 1 . 0 4 1 . 6 8 - 3 8
26 0 . 9 0 1 . 4 4 - 3 8
36 0 . 9 4 1 . 1 0 -1 7
44 1 . 1 0 0 . 9 3 +17
56 0 o89 1 . 3 4 - 3 4
T a b l e  IX .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  r e l a t i v e  a r e a s  o f  t h e  ob - .
serv ed  and p r e d ic te d  resp on ses  from a s in g le  
p rep a ra tio n  fo r  the  t e s t - p a i r  CAN—AON on IB.
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Time Between 
A r t i f a c t s  msec
Area Observed 
Curve ( r e l .  u n it )
Area P red ic ted  
Curve ( r e l .  u n it )
% D i f f .
0 1 . 3 5 1 . 2 8 +5
12 1 . 0 4 1 . 1 3 - 8
34 1 . 1 8 1 . 1 7 +1
48 1 . 0 4 1 .0 1 +3
70 0 . 9 7 0 . 9 0 +8
Table X. Comparison o f  the  r e l a t i v e  areas o f  the ob­
served  and p r e d ic te d  resp on ses  from a s in g le  
p rep aration  fo r  the  t e s t - p a i r  BNDB—AON on IB.
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Time B e tw een  
A r t i f a c t s  msec
A r e a  O b s e r v e d  
C urv e  ( r e l .  u n i t )
A r e a  P r e d i c t e d  
C urv e  ( r e l .  u n i t )
% D i f f .
! 0 0 . 9 5 1 . 0 8 -1 2
14 0 . 8 2 0 . 9 6 - 1 5
22 0 .8 1 0 .8 8 -  8
44 0 . 7 3 0 . 8 2 -11
56
L .... __ .
0 . 8 5 0 . 7 9 + 8
T a b l e  X I .  C o m p a r i s o n  o f  t h e  r e l a t i v e  a r e a s  o f  t h e  o b ­
s e r v e d  a n d . p r e d i c t e d  r e s p o n s e s  f ro m  a  s i n g l e  
p r e p a r a t i o n  f o r  t h e  t e s t - p a i r  BNDB— p o s t e r o ­
m e d i a l  OT on  IB ,
r e s p o n s e  e x c e e d e d  t h e  p r e d i c t e d  by  16 msec ( T a b l e  X I I ) .
2) E f f e c t  o f  I p s i l a t e r a l  C e n t r i f u g a l  N u c l e i  upon  
C e n t r i p e t a l  I n p u t  t o  A r e a s  R e c e i v i n g  O l f a c t o r y  
A f f e r e n t s
S i n g l e  p u l s e s  a p p l i e d  t o  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  e v o ked  
b i p h a s i c  r e s p o n s e s  i n  t h o s e  n u c l e a r  g r o u p s  w h ic h  r e c e i v ­
e d  i n p u t  f rom  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .  S i n g l e  
p u l s e s  a p p l i e d  t o  t h e  i p s i l a t e r a l  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  
i n h i b i t e d  t h e  b i p h a s i c  c e n t r i p e t a l  evoked  r e s p o n s e  
r e c o r d e d  f rom  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e ,  The I n h i b i t i o n  
was o b s e r v e d  when t h e  c e n t r i f u g a l  r e s p o n s e  p r e c e e d e d  
t h e  c e n t r i p e t a l  r e s p o n s e  and  t h e  i n t e r a c t i v e  p e r i o d  
c o r r e s p o n d e d  c l o s e l y  t o  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  c e n t r i f u g a l  
r e s p o n s e .  The c e n t r i p e t a l  r e s p o n s e  was c o m p l e t e l y  
i n h i b i t e d  when t h e  c e n t r i f u g a l  r e s p o n s e  was i n i t i a t e d  
6 - 8  m sec  p r i o r  t o  t h e  c e n t r i p e t a l  r e s p o n s e  ( F i g .  1 1 a ) .
A s i m i l a r  i n h i b i t o r y  e f f e c t  was o b s e r v e d  u po n  t h e  c e n t r i p  
e t a l  r e s p o n s e  r e c o r d e d  f rom  t h e  h o r i z o n t a l  l i m b  o f  t h e  
b ed  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d ,  when a  p u l s e  (20  m se c ,  
200 Hz,  r e p e t i t i o n  r a t e  o f  l / s e c )  was d e l i v e r e d ,  t o  t h e  
I p s i l a t e r a l  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  ( F i g .  l l b ) 0
B, C o n t r a l a t e r a l  D i v i s i o n
l )  C o n t r a l a t e r a l  S y s tem  upon  I p s i l a t e r a l  S y s tem  
S i n g l e  p u l s e s  a p p l i e d ,  t o  t h e  c o n t r a l a t e r a l  c o r t i c o ­
m e d i a l  a m y g d a la  o r  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s ,  
when p a i r e d  i n  c l o s e  t i m e  p r o x i m i t y  w i t h  s i n g l e  p u l s e s
Time B e tw een  
A r t i f a c t s  msec
A r e a  O b s e rv e d  
C u rv e  ( r e l .  u n i t )
A r e a  P r e d i c t e d  
C urv e  ( r e l ,  u n i t )
% D i f f .
0 **.52 2 . 2 5 +50
3 **,8? 3 .8 8 + 23
12 5 . 1 3 **.82 + 6
25 **,19 **.18 0
30 3 . 7 9 3.**0 +10
36 **.32 3 . 5 0 +21
T a b l e  X I I  C o m p a r i s o n  o f  t h e  r e l a t i v e  a r e a s  o f  t h e  o b ­
s e r v e d  and  p r e d i c t e d  r e s p o n s e s  f rom  a  s i n g l e  
p r e p a r a t i o n  f o r  t h e  t e s t - p a i r  CAN— a n t e r o ­
l a t e r a l  OT on  IB .
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IB
CAN IB
CAN
rr OT200uV
50msec
CAN preceeds  
IB by 6-8msec
IB
CAN IB
CAN
BNDB
500uV
50msec
CAN preceeds  
IB by 10-15msec
Figure 11, At I n h ib it io n  o f  IB Induced c e n tr ip e ta l  
response from th e OT by s in g le  shocks 
to  th e c o r t ic a l  amygdala 
Bi I n h ib it io n  o f  IB induced c e n tr ip e ta l  
response from th e BNDB by a 20msec, 
200Hz p u lse  to  th e  c o r t ic a l  amygdala
to  n u c le i  o f  the i p s i l a t e r a l  c e n t r i fu g a l  system , demon­
s t r a t e d  no r e p e a ta b le  e f f e c t .  However, a p p l ic a t io n  o f  
b u r s ts  (20 msec d u ra tion , 200 Hz, r e p e t i t i o n  r a t e  l / s e c )  
to  e i t h e r  the c o n t r a la t e r a l  co r t ico m ed ia l amygdala or  
s t r i a l  bed n u c leu s  p a ired  a t  v a r ia b le  tim e in t e r v a l s  
w ith  s i n g l e  p u lse s  to  any o f  the  four known i p s i l a t e r a l  
c e n t r i fu g a l  n u c le i  suppressed  the resp onse  evoked in  the  
i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  bulb . A t e s t  p a ir  was d e f in e d  
as th e  n uc leu s  to  which a b u rst  was a p p lie d  and the  
nu cleu s to  which a s in g le  p u lse  was a p p lie d .  There were 
e ig h t  t e s t  p a ir s  con s id ered . The su p p ress ion  in  gen era l  
was more pronounced when th e  b u rst  preceded the s in g le  
p u lse  and when th e  i p s i l a t e r a l  response  f e l l  in  the dura­
t i o n  o f  th e  c o n t r a la t e r a l  re sp o n se . However, th e  suppres­
s io n  was not r e s t r i c t e d  to  th e  p er iod  o f  th e  d u ration  
o f  th e  c o n tr a la t e r a l  re sp o n se , and th e  data presented, 
was th e  average su p p ression  over  th e  t e s t  p er io d  o f  0-  
*4-00 m sec. The e f f e c t  o f  a s e q u e n t ia l ly  a p p lie d  t e s t  p a ir  
over  an i n t e r a r t i f a c t  time d e lay  o f  0 to  ^00 msec (b u rst  
preceds s in g le  p u lse )  was to  suppress the am plitude o f  
th e  evoked i p s i l a t e r a l  c e n tr i fu g a l  resp onse  in  the  o l f a c ­
to ry  bulb  by 25$ -^ 3% or lQ%-70% o f  i t s  p r e t e s t  am plitude  
(T ab les  X III and. XIV r e s p e c t i v e l y ) .  The g r e a t e s t  degree  
o f  su p p ress io n  was m a n ifes ted  by th e  t e s t  p a ir s  (c o n tr a ­
l a t e r a l  CAN and i p s i l a t e r a l  0T and c o n tr a la t e r a l  BNST 
and i p s i l a t e r a l  OT) b e in g  kj% and 70% r e s p e c t iv e ly .
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B u r s t
S i t e
S i n g l e  P u l s e  
S i t e
R e c o r d i n g
S i t e
% A m p l i t u d e  
Change
D u r a t i o n  P o s t ­
b u r s t  S u p 0 m in
cCAN l p s .  CAN i p s . B u l b 35 10
cCAN i p s .  BNDB i p s . B u l b 25 2
cCAN i p s .  OTpcl i p s . B u l b ^3 3
cCAN i p s .  AON i p s . B u l b 18 3
Ta b l e  X I I I .  The s u p p r e s s i v e  e f f e c t  o f  b u r s t s  a p p l i e d  t o  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  on  t h e  
r e s p o n s e s  e v o k e d  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  
b u l b  by  s i n g l e  p u l s e s  a p p l i e d  t o  i p s i l a t e r a l  
f o r e b r a i n  n u c l e i .
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B u r s t
S i t e
S i n g l e  P u l s e  
S i t e
R e c o r d i n g
S i t e
% A m p l i t u d e  
Change
D u r a t i o n  P o s t ­
b u r s t  S up .  min
cBNST i  p s . GAN i p s .  B u lb 28 5
cBNST i p s .  BNDB i p s .  B u l b 29 3
cBNST i p s ,  OTpcl i p s .  B u l b 70 5
cBNST i p s .  AON i p s .  B u l b
COV“
l 2
T a b l e  XIV. The s u p p r e s s i v e  e f f e c t  o f  b u r s t s  a p p l i e d  t o  t h e
• c o n t r a l a t e r a l  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  o n  t h e  r e s p o n s e s  
e v o k e d  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  by  
s i n g l e  p u l s e s  t o  i p s i l a t e r a l  f o r e b r a i n  n u c l e i .
The am plitude o f  the  r e s p e c t iv e  ‘bulbar resp on se  evoked  
by s in g le  p u lse s  to the i p s i l a t e r a l  c e n t r i fu g a l  n u c le i  
rega in ed  i t s  p r e t e s t  am plitude s low ly ;  the p o s t -b u r s t  
su p p ress ion  ranged from 2 to  10 min. A fte r  an i n t e r ­
a c t io n  t e s t  the  p r e t e s t  am plitude o f  th e  i p s i l a t e r a l l y  
evoked o l f a c t o r y  bulb response was r e a d i ly  p o te n t ia t e d  
fo l lo w in g  a sh o rt  ( 3 - 5  se c )  10 Hz v o l l e y  to  the r e sp e c ­
t i v e  I p s i l a t e r a l  c e n tr i fu g a l  n u c le u s .
The i p s i l a t e r a l  co r t ico m ed ia l amygdalar evoked 
c e n t r i fu g a l  resp on ses  recorded from th e  a n te r io r  o l f a c ­
to ry  n u c leu s , o l f a c t o r y  tu b e r c le ,  and h o r iz o n ta l  lim b o f  
th e  bed n uc leu s o f  th e  d iagonal band were suppressed  by 
the  t e s t  p a ir s  c o n tr a la t e r a l  CAN and i p s i l a t e r a l  CAN or  
c o n t r a la t e r a l  BNST and i p s i l a t e r a l  CAN, The i p s i l a t e r a l  
c e n t r i fu g a l  resp on ses  were suppressed  in  the  range o f  
3 ^  to  U-5% l e s s  than t h e i r  r e s p e c t iv e  p r e t e s t  am pli­
tu d e s ,  The p o s t -p u ls e  d ep ress io n  p er io d  l a s t e d  1 to  5 
min (Table XV and XVI).
2) E f f e c t s  o f  C o n tra la te ra l D iv is io n  upon A n t i-  
d rom ica lly  Evoked O lfa c to ry  Bulb Response and 
Orthodromic Bulbar Evoked Responses from Areas 
o f  D is t r ib u t io n  o f  th e  LOT 
B u rsts  a p p lie d  to  the n u c le i  o f  th e  c o n tr a la t e r a l  
system  pa ired  w ith  s in g le  p u ls e s  applied, to  the  l a t e r a l  
o l f a c t o r y  t r a c t  or o l f a c t o r y  bulb  e i t h e r  in c r e a se d  th e
magnitude or had no a f f e c t  upon the  magnitude o f  th e
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B u r s t
S i t e
S i n g l e  P u l s e  
S i t e
R e c o r d i n g
S i t e
% A m p l i t u d e  
C hange
D u r a t i o n  P o s t ­
b u r s t  Sup .  m in
cCAN i p s .  CAN i p s .  BNDB 2
cCAN i p s .  CAN i p s .  OTpcl 3^ 5
cCAN i p s .  CAN i  p s . AON 36 1
■c
T a b l e  XV. The s u p p r e s s i v e  e f f e c t  o f  b u r s t s  a p p l i e d  t o  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a la  o n  t h e  
r e s p o n s e s  e v o k e d  i n  t h e  BNDB, OT, a n d  AON by  
s i n g l e  p u l s e s  t o  t h e  i p s i l a t e r a l  c o r t i c o m e d l a l  
a m y g d a la .
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IT- • • 1
Burst
S i t e
S in g le  P ulse  
S i t e
Recording
S i t e
% Amplitude  
Change
Duration P o s t ­
b u rst  Sup. min
cBNST ip s .  CAN i  p s , AON ^3
cBNST ip s .  CAN i p s .  OTpcl ko 3
cBNST i p s .  CAN i p s .  Bulb 28 5
Table XVI. The su p p re ss iv e  e f f e c t  o f  b u r s ts  ap p lied  to th e  
c o n t r a la t e r a l  s t r i a l  bed n u c leu s  on the r e ­
sponses evoked in  the i p s i l a t e r a l  AON, OT, and 
o l f a c t o r y  bulb  by s i n g l e  p u ls e s  i p s i l a t e r a l  
c o r t ico m ed la l  amygdala.
r e s p o n s e s  r e c o r d e d  f rom  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  o r  t h o s e  
n u c l e i  w h i c h  r e c e i v e d  a n  i n p u t  f ro m  t h e  LOT. The 
a m p l i t u d e s  o f  t h e  c e n t r i p e t a l l y  r e l a t e d  r e s p o n s e s  
( t h o s e  r e c o r d e d  f rom  a r e a s  o f  d i s t r i b u t i o n  o f  t h e  
l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t )  i n c r e a s e d  by  0 t o  1 8 $ .  The 
a n t i d r o m i c a l l y  e v o k e d  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  i n c r e a s e d  
b y  28$  a s  com pared  t o  t h e  p r e t e s t  a m p l i t u d e .  The 
a m p l i t u d e s ,  i f  i n c r e a s e d ,  r e m a i n e d  e l e v a t e d  o v e r  a  1 
t o  3 min  p o s t - p u l s e  p e r i o d  ( T a b l e  X V I I ) .
3) E f f e c t s  o f  L e s i o n s  on  C o n t r a l a t e r a l  S y s te m
The g e n e r a l  s u p p r e s s i v e  e f f e c t  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
s y s t e m  u p o n  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m  was d e p e n d e n t  u po n  
a n  i n t a c t  s t r i a  t e r m i n a l ! s  a n d  bo d y  o f  t h e  a n t e r i o r  
c o m m i s s u r e .  T r a n s e c t i o n  o f  t h e s e  two s t r u c t u r e s  o r  
d e s t r u c t i o n  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  
a b o l i s h e d  t h e  s u p p r e s s i v e  e f f e c t .  The i n h i b i t o r y  o r  
s u p p r e s s i v e  e f f e c t  was i n d e p e n d e n t  o f  t h e  p o s t e r i o r  
l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  a n d  t h e  a n t e r i o r  l i m b  
o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  a n t e r i o r  t o  t h e  o l f a c t o r y  
t u b e r c l e .  D i s r u p t i o n  o f  t h e  a n t e r i o r  l i m b  a t  t h e  j u n c ­
t i o n  w i t h  t h e  body  o f  t h e  c o m m is s u r e  h a d  no a p p a r e n t  
a f f e c t .  D e s t r u c t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  o r  
a b l a t i o n  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  h a d  no i n f l u e n c e  u po n  
t h e  o b s e r v e d  c r o s s e d  s u p p r e s s i o n .  D i s r u p t i o n  o f  t h e  
a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  h a d  no  a p p a r e n t  a f f e c t  up o n  
t h e  e x p r e s s i o n  o f  t h e  c r o s s e d  i n h i b i t i o n  o r  s u p p r e s s i o n .
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T a b l e  X V II .  The e f f e c t  o f  b u r s t s  a p p l i e d  t o  e i t h e r  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a la  o r  
s t r i a l  b ed  n u c l e u s  on  t h e  c e n t r i p e t a l l y  
o r  a n t i d r o m i c a l l y  e v o k e d  r e s p o n s e s  I p s i ­
l a t e r a l  f o r e b r a i n  n u c l e i .
C. Summary
Four c l a s s e s  o f  i n t e r a c t iv e  e f f e c t s  between p a ir s  
o f  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  n u c le i  were ob served . The 
resp on se  recorded  from th e  areas  o f  d i s t r ib u t io n  o f  
th e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t  fo l lo w in g  s i n g l e  p u lse s  
a p p lie d  to  th e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  bulb  was in h ib i t e d  
by s i n g l e  p u ls e s  a p p lie d  to  the i p s i l a t e r a l  c o r t i c o -  
m edial amygdala. Maximum i n h i b i t io n  was observed  when 
th e  amygdalar s t im u lu s  preceded the  o l f a c t o r y  bulb  
s t im u lu s ,  and th e  bulbar evoked resp onse  f e l l  w ith in  
th e  d u ra tion  o f  th e  amygdalar evoked re sp o n se . The 
c o n t r a la t e r a l  system  had a g en era l su p p re ss iv e  i n f l u ­
ence upon a l l  l e v e l s  o f  th e  i p s i l a t e r a l  system  w ith  
maximum e f f e c t s  exp ressed  upon th e  o l f a c t o r y  t u b e r c le .  
The c o n t r a la t e r a l  system  had no a f f e c t  or  In creased  
th e  magnitude o f  th e  bulbar evoked c e n t r ip e t a l  resp onse  
in  th o se  n u c le i  which r e c e iv e d  in p u t from the  l a t e r a l  
o l f a c t o r y  t r a c t ,  and fu r th er  in c r e a se d  th e  magnitude 
o f  th e  an tidrom ic  evoked resp on se  w ith in  th e  I p s i l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u lb . The g en era l su p p r e ss iv e  in f lu e n c e  o f  
th e  c o n t r a la t e r a l  system  was a b o lish e d  by d e s tr u c t io n  
o f  th e  s t r i a l  t e r m in a l i s ,  bed n u c leu s  o f  th e  s t r i a  
t e r m ln a l i s ,  or th e  body o f  th e  a n te r io r  commissure.
IV. POSSIBLE DIRECT CENTRIFUGAL FIBERS FROM PERI- 
AMYGDALAR CORTEX TO IPSILATERAL OLFACTORY BULB
The q u e s t io n  arose  as to  whether the  b lp h a s lc
r e s p o n s e  evo ked  by s t i m u l a t i o n  o f  t h e  p e r i a m y g d a l a r  
c o r t e x  was o r t h o d r o m i c  o r  a n t i d r o m i c ;  t h a t  i s ,  w e r e  
t h e r e  c e l l s  i n  t h e  p e r i a m y g d a l a r  c o r t e x  t h a t  s e n t  t h e i r  
a x o n s  d i r e c t l y  t o  t h e  o l f a c t o r y  b u l b ?  A s h o r t  n e u r o -  
a n a t o m i c a l  s t u d y  d e s i g n e d  t o  a n s w e r  t h e  a b o v e  q u e s t i o n  
i n v o l v e d  f i v e  r a t s  w i t h  l e s i o n s  p la c e d ,  i n  t h e  p e r i ­
a m y g d a l a r  c o r t e x  a t  s i t e s  w h e r e  s t i m u l a t i o n  e v o k ed  a  
b i p h a s i c  I p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e .  The 
l e s i o n s  when ex am in e d  h i s t o l o g i c a l l y  w e r e  l a r g e r  t h a n  
e x p e c t e d  a n d  h a d  e n c r o a c h e d  c o n s i d e r a b l y  u p o n  t h e  
c o r t i c a l  a n d  m e d i a l  a m y g d a la  a s  w e l l  a s  d i s r u p t i n g  
a  l a r g e  a r e a  o f  p e r i a m y g d a l a r  c o r t e x .  No d e f i n a b l e  
d e g e n e r a t i o n  a r i s i n g  f ro m  o u t s i d e  o f  t h e  b u l b  was 
o b s e r v e d  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b s  i n  t h e  
2 d a y ,  ^  d a y ,  6 d a y ,  a n d  8 d ay  p r e p a r a t i o n s .  O n ly  
l i m i t e d  d e g e n e r a t i o n  a t t r i b u t e d ,  t o  t h e  p e n e t r a t i o n  
t r a c t  o f  t h e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  was o b s e r v e d .  The 
d e g e n e r a t i o n  c o n s i s t e d  o f  a  s e r i e s  o f  l a r g e  s i l v e r  
d r o p l e t s  w h i c h  e x t e n d e d  d i a g o n a l l y  f rom  t h e  d o r s a l  
s u r f a c e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  t o  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e .  
Some s i l v e r  d e p o s i t i o n  was o b s e r v e d  a r o u n d  t h e  p e r i p h ­
e r y  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b s ,  b u t  i t  was a l s o  p r e s e n t  i n  
t h e  sham a n i m a l .
DISCUSSION
I .  INTERPRETATION OF EVOKED RESPONSE STUDIESi
Two s u b d i v i s i o n s  o f  t h e  a m y g d a l o - b u l b a r  c e n t r i f ­
u g a l  s y s t e m  i n  o l f a c t i o n  w e r e  d e f i n e d .  T h e s e  a r e  
r e f e r r e d  t o  a s  t h e  i p s i l a t e r a l  a n d  c o n t r a l a t e r a l  
c e n t r i f u g a l  s u b d i v i s i o n s .
A. I p s i l a t e r a l  C e n t r i f u g a l  S u b d i v i s i o n
The d a t a  i n  S e c t i o n  I  o f  t h e  r e s u l t s  s u g g e s t e d  
t h a t  t h e  i p s i l a t e r a l  s u b d i v i s i o n  c o n s i s t e d  o f  f i v e  
n u c l e a r  g r o u p s .  T h e s e  w e r e  ( l )  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la ,  
( 2 ) h o r i z o n t a l  l i m b  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  
b a n d ,  ( 3 ) o l f a c t o r y  t u b e r c l e  ( p y r a m i d a l  c e l l  l a y e r ) ,
( 4 )  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s ,  a n d  ( 5 )  g r a n u l e  c e l l  
c o r e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  The m o n o p h a s l c  
n e g a t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e  r e c o r d e d  f ro m  t h e  g r a n u l e  c e l l  
c o r e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  r e s e m b l e d  i n  p o l a r i t y  and  
r e c o r d i n g  s i t e  t h e  m o n o p h a s l c  r e s p o n s e s  r e p o r t e d  by  
F u j i t a ,  , e t  a l .  ( 1 9 6 ^ )  a n d  D e n n i s  a n d  K e r r  ( 1 9 6 8 ) .  The 
o n s e t  l a t e n c i e s  o f  t h e  b u l b a r  r e s p o n s e s  e l i c i t e d  by  
s t i m u l i  a p p l i e d  t o  p r o g r e s s i v e l y  m ore  r o s t r a l  c e n t e r s  
s h o r t e n e d ,  b e i n g  s h o r t e s t  f o r  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  
p a r s  m e d l a l l s  o f  t h e  AON a n d  g r e a t e s t  f o r  t h e  c o r t i c o ­
m e d l a l  e v o k e d  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e .  The l o n g  o n s e t
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l a t e n c y  o f  t h e  c o r t i c o r n e d i a l  a m y g d a l a r  e v o k e d  o l f a c ­
t o r y  "bulb r e s p o n s e ,  t h e  i n a l i l i t y  o f  t h e  r e s p o n s e  t o  
b e  evo k ed  b e y o n d  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e  o f  2 5 -3 1  Hz, a n d  
t h e  p r o l o n g e d  PTP s u g g e s t e d  t h e  p r e s e n c e  o f  a t  l e a s t  
o n e  s y n a p s e  b e t w e e n  t h e  c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a la  and. t h e  
o l f a c t o r y  b u l b .  The o n s e t  l a t e n c i e s ,  t h e  f o l l o w i n g  
f r e q u e n c y  l e v e l s  t o  w h i c h  t h e  r e s p o n s e  c o u l d  b e  e v o k e d ,  
an d  t h e  m a g n i t u d e  a n d  d u r a t i o n  o f  PTP f o r  a m y g d a l a r  
e v o k e d  r e s p o n s e s  r e c o r d e d  i n  t h o s e  n u c l e i  p r e v i o u s l y  
shown t o  e l i c i t  a  m o n o p h a s l c  r e s p o n s e  i n  t h e  b u l b  
d e m o n s t r a t e d  a  c o n s i s t e n t  p a t t e r n .  The d i f f e r e n c e  
i n  o n s e t  l a t e n c i e s  b e t w e e n  t h e  a m y g d a l a r  e v o k ed  
r e s p o n s e s  i n  t h e  BNDB, OT, a nd  AON m i g h t  b e  a t t r i b u t e d  
t o  t h e  d i s t a n c e  b e t w e e n  s t i m u l a t i n g  a n d  r e c o r d i n g  
e l e c t r o d e s  and. a l s o  t o  t h e  f a c t  t h a t  a s  a  f i b e r  d i a m e t e r  
d e c r e a s e s  t h e  c o n d u c t i o n  v e l o c i t y  a l s o  d e c r e a s e s  
( G a s s e r  a n d  E r l a n g e r ,  1 9 2 7 ) ,  T h e s e  o b s e r v a t i o n s  
s u g g e s t e d  t h a t  i n t e r v e n i n g  s y n a p s e s  w e r e  s i t u a t e d  i n  
t h e  BNDB, t h e  OT a t  t h e  p y r a m i d a l  c e l l  l a y e r ,  a n d  t h e  
AON, The d i s t i n c t  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  c h a r a c t e r i s t i c s  
o f  t h e  a m y g d a l a r  e v o k e d  b u l b a r  r e s p o n s e  a n d  t h e  r e s p o n s e s  
f r o m  t h e  BNDB, OT, and. AON f u r t h e r  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  
c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a la  d o e s  n o t  p r o j e c t  d i r e c t  c e n t r i f ­
u g a l  f i b e r s  t o  t h e  b u l b ,  N e u r o a n a t o m i c a l  s t u d i e s ,  
i n c l u d i n g  t h o s e  i n  t h i s  s t u d y ,  h a v e  c o n s i s t e n t l y  
r e p o r t e d  t h e  a b s e n c e  o f  d i r e c t  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  f rom
t h e  c o r t i c o r n e d i a l  a m y g d a la  t o  t h e  I p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  
b u l b  ( P r i c e ,  196 9 ;  . P r i c e  a n d  P o w e l l ,  1 9 7 0 f ) .  A n a t o m i c a l  
s t u d i e s  o f  c o r t i c o m e d i a l  e f f e r e n t s  r e p o r t  p r o j e c t i o n s  
t o  t h e  bed  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d ,  p y r a m i d a l  c e l l  
l a y e r  o f  t h e  p r e p i r i f o r m  c o r t e x  a n d  t h e  a n t e r i o r  o l f a c ­
t o r y  n u c l e u s  (Cowan e t  a l „ ,  1965 ;  V a l v e r d e ,  1 9 6 5 ;  P r i c e ,
' •
The r e s p o n s e s  evok ed  i n  t h e  b u l b  by  s t i m u l i  a p p l i e d  
t o  t h e  BNDB, OT, a n d  AON s u g g e s t e d  t h a t  r o s t r a l l y  
d i r e c t e d  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  a r i s e  f rom  t h e s e  n u c l e i  
a n d  c o u r s e  t o w a r d s  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  The s i m i l a r i t y  
b e t w e e n  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  b u l b a r  r e s p o n s e  
e v o k e d  by  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  BNDB a n d  OT se em e d  
s i g n i f i c a n t  ( T a b l e  I I ,  S e c t i o n  1 , R e s u l t s ) .  The  c l o s e  
s i m i l a r i t y  i n  t h e  f o l l o w i n g  f r e q u e n c y  c h a r a c t e r i s t i c s  
a n d  i n  t h e  m a g n i t u d e  a n d  d u r a t i o n  o f  t h e  o b s e r v e d  PTP 
s u g g e s t e d  t h a t  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  f rom  t h e s e  n u c l e i  
e i t h e r  c o u r s e  d i r e c t l y  t o  t h e  b u l b  o r  h a v e  i n  t h e i r  
c o u r s e  a  common s y n a p s e .  The a n a t o m i c a l  d a t a  o f  P r i c e  
(1 9 6 9 )  a n d  P r i c e  a n d  P o w e l l  ( 1970b)  d e m o n s t r a t e d  t h e  
p r e s e n c e  o f  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  a r i s i n g  i n  t h e  h o r i z o n ­
t a l  l i m b  o f  t h e  bed. n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d  
w h i c h  t e r m i n a t e d  d i r e c t l y  w i t h i n  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  
o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  H e i rae r  ( 1 9 6 8 ) a l s o  d e m o n s t r a t e d  
d i r e c t  t u b e r c u l o - b u l b a r  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  w h i c h  t e r ­
m i n a t e d  i n  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .
An I n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  t h e  
o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e  e l i c i t e d  by  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  
t h e  p a r s  m e d i a l i s  o f  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  
was c o m p l i c a t e d  by  t h e  p h y s i c a l  l o c a t i o n  o f  t h e  s t r u c ­
t u r e  and  t h e  i n t r i n s i c  o r g a n i z a t i o n  o f  t h i s  n u c l e u s .
The s h o r t  o n s e t  l a t e n c y  was a t t r i b u t e d  t o  t h e  c l o s e  
p r o x i m i t y  o f  t h e  AON a n d  o l f a c t o r y  b u l b .  The c h a n g e  
i n  t h e  s l o p e  a n d  t h e  s u s t a i n e d  e l e v a t i o n  o f  t h e  c u r v e  
r e p r e s e n t i n g  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  a m p l i t u d e  o f  
t h e  e v o k e d  r e s p o n s e  a n d  t h e  f r e q u e n c y  a t  w h i c h  t h e  s t i m u l i  
w e r e  a p p l i e d  was a t t r i b u t e d  t o  s e v e r a l  p o s s i b l e  f a c t o r s  
(G ra p h  I I ,  R e s u l t s ) .  T h i s  n u c l e u s ,  p a r t i c u l a r y  t h e  
p a r s  m e d i a l i s , was r e s t r i c t e d  t o  t h e  o l f a c t o r y  p e d u n c l e ,  
and  i t  was t h r o u g h  t h e  p e d u n c l e  t h a t  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  
r e a c h e d  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  ( P r i c e  and. P o w e l l ,  1 9 7 0 a ) .  
V a l v e r d e  ( 1 9 6 ^ 0 , 1 9 ^ 5 )  b a d  r e p o r t e d  t h e  p r e s e n c e  o f  
c o l l a t e r a l s  f rom  n e u r o n s  o f  t h e  p a r s  m e d i a l i s  w h ic h  
w e r e  d i r e c t e d  i n t o  t h e  c o r e  o f  t h e  b u l b .  One p o s s i b l e  
i n t e r p r e t a t i o n  was t h a t  t h e  c u r v e  was t h e  r e s u l t a n t  o f  
a c t i v a t i o n  o f  b o t h  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  a n d  c o l l a t e r a l s  
f ro m  t h e  p a r s  m e d i a l i s . W i t h  i n c r e a s e d  s t i m u l u s  f r e ­
q u e n c y  t h e  n u m b er  o f  b u l b a r  d i r e c t e d  e l e m e n t s  f rom  
t h i s  e l o n g a t e d  n u c l e u s  a n d  p e r h a p s  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  
f ro m  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  o r  d i a g o n a l  b a n d  w e re  
e x c i t e d .  I t  was  a l s o  p o s s i b l e  t h a t  t h e  b u l b a r  i n p u t  
f ro m  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  i n v o l v e d  f e w e r
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o f  the  com p licated  i n t r i n s i c  synapses in  the  o l f a c t o r y  
bulb  i t s e l f ,  w h ich .co u ld  account fo r  th e  in cr e a se d  r a te  
a t  which the resp on se  was d r iv en .
The data obta ined  from ch ron ic  l e s i o n  p rep aration s  
su g g es ted  th a t  the c e n t r i fu g a l  f ib e r s  which a ro se  from 
the n u c le i  con s id ered , coursed r o s t r a l l y  a lon g  the  
b a s o la t e r a l  a sp e c t  o f  the  fo reb ra in  s u p e r f i c i a l  to the  
a l lo c o r t e x  c lo s e  to the l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .
The i p s i l a t e r a l  c e n t r i fu g a l  neurons in  th e  c o r t i c o -  
m edial amygdala e x i t  the amygdala through the v e n tr a l  
am ygdalofugal system  s in c e  d o rsa l h em isp h erica l i s o ­
l a t i o n  o f  the  amygdala d id  not a f f e c t  the e x p re ss io n  
o f  the  co r t ico m ed la l  amygdalar evoked resp onses  from 
the BNDB, OT, AON, or i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  bulb .
The re d u c t io n  in  the am plitude o f  the amygdalar evoked 
resp on se  in  the o l f a c t o r y  bulb f o l lo w in g  t r a n s e c t io n  
o f  th e  LOT su g g ested  th a t  a p rop ortion  o f  the c e n t r i f ­
u ga l f ib e r s  course  c lo s e  to  or in  the t r a c t .  However, 
th e  absence o f  the  bulbar resp on ses  fo l lo w in g  s t im u li  
a p p lied  to n u c le i  caudal to l e s i o n s  which in v o lv ed  the  
pyramidal c e l l  la y e r ,  the p lex iform  la y e r ,  and the area  
between the co r te x  and the LOT su g g es ted  th a t  the  
v a s t  m a jor ity  o f  th e  c e n t r i f u g a l  f ib e r s  course in- 
t h i s  a re a . I t  was o f  i n t e r e s t  th a t  s t im u l i  a p p lie d  
to  th o se  n u c le i  r o s t r a l  to  both  LOT l e s i o n  s i t e s  or  
l e s i o n s  in v o lv in g  the p rep ir iform  c o r te x ,  evoked the
c h a r a c t e r i s t i c  m o n o p h a s lc  n e g a t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e s  
i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  T h e s e  o b s e r v a t i o n s  s u g g e s t e d  
a  w i d e s p r e a d  o r i g i n  o f  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  and  s u p p o r t e d  
t h e  h y p o t h e s i s  o f  G ra g g  ( 1 9 6 2 ) and  H e im e r  ( 1 9 6 8 ) .  The 
p r e s e n t  d a t a  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  c e l l  b o d i e s  o f  c e n t r i f ­
u g a l  n e u r o n s ,  o u t s i d e  o f  t h e  LOT, w e r e  s i t u a t e d  i n  
s p e c i f i c  n u c l e i  r a t h e r  t h a n  d i s p e r s e d  t h r o u g h  t h e  
a l l o c o r t e x .  T h i s  c o n c l u s i o n  was b a s e d  upon  t h e  o b s e r ­
v a t i o n s  t h a t  t h e  o n l y  r e s p o n s e  evoked, i n  t h e  i p s i l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b  by  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  p e r i a m y g d a l a r  
c o r t e x  was a  b i p h a s i c  r e s p o n s e .  The s h o r t  6 m sec  o n s e t  
l a t e n c y ,  t h e  h i g h  s t i m u l a t i o n  r a t e  a t  w h i c h  t h e  r e s p o n s e  
was f a i t h f u l l y  e v o k e d  ( 7 6 - 1 0 0  H z ) ,  t h e  l i m i t e d  d e g r e e  
o f  PTP, a n d  t h e  a b s e n c e  o f  t h e  r e s p o n s e  t h r o u g h  c h r o n i c  
t r a n s e c t i o n  o f  t h e  LOT s u g g e s t e d  t h a t  t h e  r e s p o n s e  
was e v o k e d  t h r o u g h  a n t i d r o m i c  a c t i v a t i o n  o f  t h e  l a t e r a l  
o l f a c t o r y  t r a c t  w h i c h  t e r m i n a t e s  i n  t h e  p e r i a m y g d a l a r  
c o r t e x .  T h a t  t h e  b i p h a s i c  r e s p o n s e  was n o t  o r t h o d r o m -  
i c a l l y  evok ed  was f u r t h e r  s u p p o r t e d  by  t h e  n e u r o a n a t o m -  
i c a l  i n v e s t i g a t i o n  ( S e c t i o n  IV,  R e s u l t s )  i n  t h e  p r e s e n t  
s t u d y  i n  w h i c h  no d e g e n e r a t i o n  c o u l d  b e  t r a c e d  f ro m  
t h e  p e r i a m y g d a l a r  c o r t e x  d i r e c t l y  t o  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b .  The s u g g e s t e d  m u l t i p l e  n u c l e a r  o r i g i n  o f  c e n t r i f ­
u g a l  f i b e r s  p r o p o s e d  i n  t h e  p r e s e n t  s t u d y  i s  i n  
c o n t r a s t  t o  t h e  h y p o t h e s i s  o f  P r i c e  a n d  P o w e l l  ( 1 9 7 0 a ) • 
The e v o k e d  r e s p o n s e  s t u d i e s  a g r e e d  w i t h  P r i c e  a n d
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P o w e l l  (1 9 7 0 a )  t h a t  t h e  BNDB d o e s  c o n t r i b u t e  c e n t r i f u g a l  
f i b e r s  t o  t h e  o l f a c t o r y  b u l b ,  s i n c e  a  m o n o p h a s ic  n e g -  
a t i v e - p o l a r i t y  r e s p o n s e  was evoked  i n  t h e  b u l b  by 
s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  BNDB. H ow ever ,  c e n t r i f u g a l  
r e s p o n s e s  w e re  evoked,  i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  f o l l o w i n g  
s t i m u l i  a p p l i e d ,  t o  n u c l e a r  g r o u p s  c a u d a l  and  r o s t r a l  
t o  t h e  BNDB i n  n o r m a l  p r e p a r a t i o n s .  C e n t r i f u g a l  r e ­
s p o n s e s  w e re  a l s o  o b t a i n e d  i n  t h e  b u l b  by  s t i m u l i  a p ­
p l i e d  t o  n u c l e i  r o s t r a l  t o  l e s i o n s  w h ic h  e i t h e r  d e s t r o y e d  
t h e  BNDB o r  t h e  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  f ro m  t h i s  n u c l e u s .
I n  a  b r i e f  summary,  t h e  i p s i l a t e r a l  s u b d i v i s i o n  
o f  t h e  c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a l o - b u l b a r  c e n t r i f u g a l  s y s t e m  
i n  o l f a c t i o n  c o n s i s t s  o f  f i v e  n u c l e i » ( l )  c o r t i c o -
m e d i a l  a m y g d a la ,  ( 2 ) h o r i z o n t a l  l i m b  o f  t h e  bed  n u c l e u s  
o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d ,  ( 3 ) o l f a c t o r y  t u b e r c l e  ( p y r a m i d a l  
c e l l  l a y e r ) ,  ( 4 )  p a r s  m e d i a l i s  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  
n u c l e u s ,  a n d  ( 5 ) g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b .  The c e n t r i f u g a l  f i b e r s  f rom  t h e  a m y g d a la  
c o u r s e d  r o s t r a l l y  on  t h e  v e n t r o l a t e r a l  a s p e c t  o f  t h e  
a l l o c o r t e x  c l o s e  t o  t h e  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .  T h e s e  
f i b e r s  s y n a p s e d  i n  t h e  BNDB, OT, a n d  AON. C e n t r i f u g a l  
f i b e r s  f ro m  t h e s e  n u c l e i  p r o c e d e d  on t h e  b a s o l a t e r a l  
a s p e c t  o f  t h e  f o r e b r a i n  a l l o c o r t e x  c l o s e  t o  t h e  LOT 
a n d  t e r m i n a t e d  w i t h i n  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  
I p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .
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B. C o n t r a l a t e r a l  C e n t r i f u g a l  S u b d i v i s i o n
The c o n t r a l a t e r a l  s u b d i v i s i o n  was com posed  o f  t h e  
c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a la  a n d  t h e  b ed  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  
t e r m i n a l i s  on o n e  s i d e  a n d  t h e  n u c l e i  o f  t h e  o p p o s i t e  
i p s i l a t e r a l  s u b d i v i s i o n  o f  t h e  c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a lo -  
b u l b a r  c e n t r i f u g a l  s y s t e m .  The s t r i a  t e r m i n a l i s  i n t e r ­
c o n n e c te d .  t h e  c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a la  w i t h  t h e  i p s i l a t e r a l  
s t r i a l  b e d  n u c l e u s .  A n a t o m i c a l  r e p o r t s  o f  t h e  o r i g i n s  
o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  a g re ed ,  t h a t  t h e  a m y g d a la  g a v e  
o r i g i n s  t o  c o m p o n e n ts  o f  t h e  s t r i a ,  b u t  d i s a g r e e m e n t s  
e x i s t e d  a s  t o  t h e  e x a c t  n u c l e i  o f  o r i g i n  ( G u r d j i a n ,
1923? Fox ,  19*1-0; N a u t a ,  19&1; V a l v e r d e ,  1 9 6 3 c ;  G i r g i s ,
1 96 9 ;  I s h i k a w a ,  Kawamura , a n d  T a n a k a ,  1 9 6 9 ) .  The 
c o n t r a l a t e r a l  r e s p o n s e  was shown i n d e p e n d e n t  o f  t h e  
m ore  r o s t r a l  n u c l e i  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m ,  
i n c l u d i n g  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  a n d  t h e  p o s t e r i o r  l i m b  
a n d  i p s i l a t e r a l  a n t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  
i n  t h a t  c o m p l e t e  d i s r u p t i o n  o f  t h e s e  s t r u c t u r e s  d i d  
n o t  a b o l i s h  t h e  c o n t r a l a t e r a l  r e s p o n s e .  E i t h e r  
d e s t r u c t i o n  o f  t h e  s t r i a ,  i t s  b e d  n u c l e u s ,  o r  t h e  
b o d y  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  a b o l i s h e d  t h e  b i p h a s i c  
c o n t r a l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b  r e s p o n s e .  D i s r u p t i o n  
o f  t h e s e  s t r u c t u r e s  a l s o  e l i m i n a t e d ,  t h e  f u n c t i o n a l  
i n f l u e n c e s  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  w h ic h  a r o s e  
f ro m  t h e  s i d e  o f  t h e  b r a i n  w i t h  t h e  l e s i o n .
The e v o k e d  r e s p o n s e  r e c o r d e d  f ro m  t h e  i p s i l a t e r a l
bed  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  by  c o r t i c o m e d l a l  
a m y g d a l a r  s t i m u l a t i o n  showed p o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n .  
T h i s  s u g g e s t e d  a  p o s s i b l e  s y n a p s e  e i t h e r  i n t r a - a m y g -  
d a l a r  i n  n a t u r e  ( B r o d a l ,  1 9^ 7 ;  V a l v e r d e ,  1 9 6 2 ) o r  
w i t h i n  t h e  p o s t - c o m m i s s u r a l  g r a y  o f  w h i c h  t h e  s t r i a l  
b e d  n u c l e u s  was a  p a r t .  The r a t e  o f  a m y g d a l a r  s t i m u l a ­
t i o n  t o  w h ic h  t h e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  f a i t h f u l l y  r e s p o n d e d  
was g r e a t e r  t h a n  t h a t  f o r  r e s p o n s e s  f rom  t h e  c o n t r a ­
l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b ,  AON, OT, a n d  BNDB, The o n s e t  
l a t e n c y  was a l s o  s h o r t e r  t h a n  t h e  c o n t r a b u l b a r , AON, OT, 
and. BNDB o n s e t  l a t e n c i e s .  T h i s  e v i d e n c e  was s u f f i c i e n t ,  
b u t  n o t  c o n c l u s i v e ,  t h a t  t h e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  was 
a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m .  S t i m u l i  
a p p l i e d  t o  t h e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s ,  h o w e v e r ,  c l e a r l y  
d e m o n s t r a t e d ,  t h e  i n v o l v e m e n t  o f  t h i s  n u c l e u s .  The o n s e t  
l a t e n c i e s  f o r  t h e  r e s p o n s e s  e v o k e d  i n  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
h o r i z o n t a l  l i m b  o f  t h e  bed. n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  
b a n d  (7  m s e c ) ,  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  (8  m s e c ) ,  t h e  
p a r s  m e d i a l i s  o f  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  (8  m s e c ) ,  
a n d  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  (12  m sec)  
s u g g e s t e d  a  p r o g r e s s i v e l y  more  r o s t r a l  d i s t r i b u t i o n  o f  
a  c o n t i n u o u s  f i b e r  s y s t e m  w i t h  a n  o r i g i n  a s s o c i a t e d  
w i t h  t h e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  o r  p o s t - c o m m i s s u r a l  g r a y .
The r a t e  o f  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  
t e r m i n a l i s ,  t o  w h i c h  t h e  r e s p o n s e s  f ro m  e a c h  c o n t r a ­
l a t e r a l  c e n t e r  f a i l e d  t o  f o l l o w  f a i t h f u l l y ,  was r e s p e c -
t i v e l y  3 1 - ^ 0  Hz. The f i b e r s  w e re  d e p e n d e n t  up o n  t h e  
b o d y  o f  t h e  c o m m is s u r e  u s i n g  i t  a s  a  means  o f  a c c e s s  
t o  t h e  c o n t r a l a t e r a l  f o r e b r a l n  s i n c e  d e s t r u c t i o n  o f  
t h e  body  e l i m i n a t e d  a l l  c o n t r a l a t e r a l  r e s p o n s e s  r e l a t e d  
t o  t h e  c e n t r i f u g a l  s y s t e m .  The f i b e r  c o l l e c t i o n  a p p e a r e d  
t o  b e  l o o s e l y  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  a n t e r i o r  l i m b  o f  t h e  
a n t e r i o r  c o m m i s s u r e ,  p e r h a p s  c o u r s i n g  i n  t h e  v i c i n i t y ,  
s i n c e  l e s i o n s  o f  t h e  a n t e r i o r  l i m b  w h e r e  i t  j o i n e d  t h e  
b o d y ,  h a d  no a f f e c t  u p on  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  
e i t h e r  i n  t e r m s  o f  t h e  e v o k e d  r e s p o n s e s  o r  o f  i t s  f u n c ­
t i o n a l  e f f e c t s .  S i n c e  t h e  d e s c r i b e d  l e s i o n  h a d  n o t  
e n c r o a c h e d  u p o n  t h e  r e g i o n  o f  t h e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s ,  
i t  was  p o s s i b l e  t h a t  t h e  c o n t r a l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  
a r i s i n g  f ro m  o r  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  
e n t e r e d  t h e  a n t e r i o r  l i m b  o v e r  a  d i f f u s e  a r e a .  The 
c o m m i s s u r a l  s u b d i v i s i o n  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s  a s  
r e p o r t e d  by  De Olmos ( 1 9 6 8 ) c r o s s e d  t h e  m i d l i n e  i n  
a s s o c i a t i o n  w i t h  t h e  body  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m is s u re  
a n d  t e r m i n a t e d  i n  t h e  n u c l e i  c o m p r i s i n g  t h e  commis­
s u r a l  g r a y  ( b e d  n u c l e u s  a n t e r i o r  c o m m is s u r e ,  b ed  n u c l e u s  
s t r i a  t e r m i n a l i s ,  b e d  n u c l e u s  m e d i a l  f o r e b r a i n  b u n d l e ) .  
F i b e r s  w e r e  f o l l o w e d  t o  a n d  t e r m i n a l  d e g e n e r a t i o n  o b ­
s e r v e d  i n  t h e  p r e p i r i f o r m  c o r t e x  o f  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r ­
c l e  and  t h e  m e d i a l  and  l a t e r a l  a m y g d a la .  T h i s  s i n g l e  
r e p o r t  was s i g n i f i c a n t  i n  t h a t  t h e  l e s i o n s  w e r e  p l a c e d  
i n  t h e  a m y g d a la  (no  s p e c i f i c a t i o n s  g i v e n ) ,  a n d  t h a t
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d e g e n e r a t i o n  was f o u n d  i n  some o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
n u c l e i  ( p a r t i c u l a r l y  o l f a c t o r y  t u b e r c l e )  w h i c h ,  f ro m  
t h e  p r e s e n t  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  s t u d y ,  a p p e a r e d  
i n t i m a t e l y  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m .
The a v a i l a b l e  e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  d a t a ,  h o w e v e r ,  
d i d  n o t  c o r r o b o r a t e  t h e  o b s e r v a t i o n s  o f  De Olmos ( 1 9 6 8 ) .  
S i n c e  t h e  s t i m u l a t i o n  f r e q u e n c y  r a n g e  t o  w h i c h  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  r e s p o n s e  f o l l o w s  
f a i t h f u l l y  ( 2 5 - 3 1  Hz) when evoked, by  c o r t i c o m e d l a l  amyg­
d a l a r  s t i m u l a t i o n  was l e s s  t h a n  t h e  r a n g e  f o r  t h e  t u b e r ­
c l e  r e s p o n s e  t o  BNST s t i m u l a t i o n ,  a n  I n t e r v e n i n g  s y n a p s e  
was t h o u g h t  t o  e x i s t* ,  p e r h a p s  i n  t h e  BNST. The u n i f o r m i t y  
o f  t h e  f r e q u e n c y  r a n g e ' - ( 3 1 - ^ 0  Hz) b e y o n d  w h i c h  t h e  s t r i a l  
bed. n u c l e u s  evoked, r e s p o n s e  f ro m  t h e  BNDB, OT, AON, a n d  
g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  w e r e  n o t  e l i c i t e d  
s u g g e s t e d  t h a t  t h e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  was t h e  s o u r c e  f o r  
t h e  c o n t r a l a t e r a l l y  d i r e c t e d ,  c e n t r i f u g a l  f i b e r s .
In a b r i e f  summary, th e  c o n t r a la t e r a l  s u b d iv is io n  
c o n s is te d  o f  the c o r t ic o m e d la l  amygdala and the  homo­
l a t e r a l  bed nucleus o f  th e  s t r i a  t e r m in a l i s .  The 
s t r i a  te r m in a l is  c a r r ie d  amygdalar e f f e r e n t s  to the  
s t r i a l  bed n u c leu s .  A synapse occurred  in  th e  s t r i a l  
bed nucleus and the c e n t r i fu g a l  f ib e r s  from t h i s  n u c leu s  
cro ssed  to the  o p p o s ite  s id e  o f  th e  b ra in  in  the body 
o f  th e  a n te r io r  commissure. The c e n t r i f u g a l  f ib e r s  
were d is t r ib u t e d  to the n u c le i  o f  the  o p p o s i te  i p s i -
l a t e r a l  s u b d iv is io n  o f  th e  c e n t r i f u g a l  system .
I I .  INTERPRETATION OF INTERACTION STUDIES (S e c t io n  I I I ,  
R e s u l t s ) j
A. I p s i l a t e r a l  S u b d iv is io n
The r e s u l t s  o f  the  i n t e r a c t i v e  t e s t s  between p a ir s  
o f  i p s i l a t e r a l  n u c le a r  c e n te r s  d is t in g u is h e d  the o l f a c ­
to ry  tu b e r c le  as an im portant i n t e r a c t i v e  c e n te r .  The 
observed i n t e r a c t iv e  e f f e c t s  e i t h e r  occurred  w ith in  
the tu b e r c le  or w ith in  the  o l f a c t o r y  bulb; however, 
the d i s t i n c t i o n  cou ld  n ot be made. The posterom edia l  
a sp e c t  o f  the o l f a c t o r y  tu b e r c le  appeared to_ have a 
d i f f e r e n t  e f f e c t  as compared to  the a n t e r o la t e r a l  
a sp e c t  o f  t h i s  s t r u c tu r e .  The a n t e r o la t e r a l  OT when 
paired  w ith  the co r t ic o m e d la l  amygdala dem onstrated an 
apparent f a c i l l t a t o r y  in f lu e n c e  which may have occurred  
e i t h e r  in  the bulb or  a t  the o l f a c t o r y  tu b e r c le .  How­
ev er , s in c e  the a n t e r o la t e r a l  a sp e c t  o f  the  OT was 
not pa ired  w ith  n u c le i  o th e r  than th e  co r t ico m ed la l  
amygdala, on ly  a l im i t e d  sta tem en t as to the  p o s s ib le  
in t e r a c t iv e  in f lu e n c e  o f  t h i s  r e g io n  was made. The 
c o n s i s t e n t  i n t e r a c t i v e  in f lu e n c e  between the t e s t  
p a ir  CAN— posterom ed ia l OT or posterom edia l OT—
AON as expressed  by changes in  th e  area  o f  the  evoked  
and p red ic te d  resp on se  from the  o l f a c t o r y  bulb su g g ested  
th a t  th e se  n u c le i  shared common neurons and c o n s t i tu te d  
a d i s t i n c t  subsystem  w ith in  the  i p s i l a t e r a l  c e n t r i fu g a l
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s y s t e m .  The p r o p o s e d  p a th w a y  i n v o l v e d  c e n t r i f u g a l  
n e u r o n s  a r i s i n g  i n  t h e  c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a la  w h ic h  
s y n a p s e d  i n  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e .  The c e n t r i f u g a l  
f i b e r s  f rom  t h e  t u b e r c l e  p r o j e c t e d  t o  t h e  g r a n u l e  c e l l  
c o r e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  a n d  syn ap sed .  i n  a d d i t i o n  i n  
t h e  p a r s  m e d i a l i s  o f  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s .
The a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s  p r o j e c t e d  t o  t h e  o l f a c ­
t o r y  b u l b  ( F i g .  12A, G e n e r a l  Summary) ,  The r e s u l t s  o f  
t h e  t e s t  p a i r s  BNDB— AON o r  B N D B - - p o s t e r o m e d l a l  OT a s  
r e f l e c t e d  by  t h e  s m a l l  v a r i a t i o n  b e t w e e n  t h e  a r e a s  o f  
t h e  p r e d i c t e d  a n d  o b s e r v e d ,  c u r v e s  s u g g e s t e d  a  p o s s i b l e  
i n d e p e n d e n c e  o f  t h e  c e n t r i f u g a l  i n p u t  o f  t h e  BNDB t o  
t h e  o l f a c t o r y  b u l b .
A s e c o n d  p o s s i b l e  s u b s y s t e m  w ho se  c e n t r i f u g a l  
n e u r o n s  a r o s e  i n  t h e  c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a la  and 
s y n a p s e d  i n  t h e  BNDB w h i c h  s e n t  n e u r o n s  d i r e c t l y  
t o  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  was p r o p o s e d .  T h i s  p ro p o se d ,  
s u b s y s t e m  was s u p p o r t e d  by  t h e  o b s e r v a t i o n  o f  P r i c e  
a n d  P o w e l l  ( 1 97 0b )  t h a t  t h e  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  f ro m  
t h e  BNDB p r o j e c t e d  d i r e c t l y  t o  t h e  g r a n u l e  c o r e  o f  
t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  The f l u c t u a t i o n  
b e t w e e n  t h e  o b s e r v e d  and. p r e d i c t e d  a r e a s  o f  t h e  b u l b a r  
r e s p o n s e s  evoked, by  t h e  t e s t  p a i r s  CAN— BNDB o r  CAN—
AON c o u l d  b e  a t t r i b u t e d  t o  a n  i n d i r e c t  a c t i v a t i o n  o f  
t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e .  S i n g l e  p u l s e s  a p p l i e d  t o  
t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  c o u l d  d i r e c t l y  a c t i v a t e
t h e  OT, w h i l e  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  t h e  BNDB c o u l d  f i r s t  
e t c  I t *  t h e  c o r t i c o m e d l a l  a m y g d a la  w h i c h  then, e.moressed, 
a n  i n f l u e n c e  u p o n  t h e  OT. I n  t h e  c a s e  o f  t h e  t e s t  
p a i r  CAN— AON, t h e  OT c o u l d  a l s o  b e  a c t i v a t e d  f o l l o w i n g  
a m y g d a l a r  p u l s e s .  The o b s e r v a t i o n  t h a t  t h e  a m p l i t u d e s  
o f  t h e  e v o k e d  b u l b  r e s p o n s e  o b t a i n e d  i n  t h e  i n t e r a c t i v e  
s t u d i e s  was n e v e r  l e s s  t h a n  e i t h e r  r e s p o n s e  e l i c i t e d  
by  s t i m u l i  t o  t h e  r e s p e c t i v e  members o f  t h e  t e s t  p a i r  
s u g g e s t e d  t h a t  i n h i b i t i o n  h a d  n o t  o c c u r r e d .  S i n c e  
t h e  o b s e r v e d ,  r e s p o n s e  was s m a l l e r  t h a n  t h e  p r e d i c t e d  
r e s p o n s e  b u t  n e v e r  l e s s  t h a n  e i t h e r  r e s p o n s e  e v o k e d  f rom  
t h e  r e s p e c t i v e  member o f  t h e  t e s t  p a i r ,  i t  was c o n c l u d e d  
t h a t  o c c l u s i o n  h a d  o c c u r r e d .  The o b s e r v e d  o c c l u s i o n  
s u g g e s t e d  t h a t  t h e  t e s t e d  c e n t r i f u g a l  n u c l e i  s h a r e d  
i n  t h e  r o s t r a l  c o u r s e  a  common p o p u l a t i o n  o f  n e u r o n s .
One p o s s i b l e  s i t e  f o r  a  p o p u l a t i o n  o f  s h a r e d  n e u r o n s  
was t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  A l l  
o f  t h e  r e p o r t e d  a n a t o m i c a l  s t u d i e s  c o n c l u d e d  t h a t  
c e n t r i f u g a l  f i b e r s  t o  t h e  o l f a c t o r y  b u l b  t e r m i n a t e  upon  
t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  ( C r a g g ,  1962} H e i m e r ,  1 9 6 8 ;
P r i c e ,  1969? P r i c e  a n d  P o w e l l ,  1 9 7 0 a ,  1970b ,  1 9 7 0 f ) .  
F u r t h e r ,  i t  was c l e a r l y  d e m o n s t r a t e d ,  t h a t  c e n t r i p e t a l  
e v o k e d  r e s p o n s e s  r e c o r d e d  f ro m  t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  
a n d  t h e  h o r i z o n t a l  limb o f  t h e  BNDB c o u l d  b e  i n h i b i t e d  
b y  c o n c u r r e n t l y  a p p l i e d  s t i m u l i  t o  t h e  c o r t i c o m e d i a l  
a m y g d a l a .  T h e s e  d a t a  t e n d  t o  s u p p o r t  t h e  c o n c l u s i o n
t h a t  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m  was i n v o l v e d  i n  t h e  mech­
a n i s m s  o f  r e d a c t i o n  o f  c e n t r a l  t r a n s m i s s i o n  o f  o l f a c ­
t o r y  a f f e r e n t  i n p u t .
I t  h a s  b e e n  w e l l  e s t a b l i s h e d  t h a t  t r a n s e c t i o n  o f  
t h e  a n t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m issu re  i n c r e a s e d  
t h e  i n t r i n s i c  a c t i v i t y  w i t h i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b ,  a n d  
t h a t  t r a n s e c t i o n  o f  t h e  o l f a c t o r y  p e d u n c l e  f u r t h e r  
i n c r e a s e d ,  t h e  i n t r i n s i c  a c t i v i t y  ( O r r e g o ,  19&2; C a l l e n s ,  
1 9 6 5 ;  A f f a n i , M o r i t a ,  and  G a r c i a - S a m a r t i n o , 1 9 6 8 ; 
L e v e t e a u ,  MacLeod, and. D a v a l ,  1 9 6 9 ) •  T h e s e  o b s e r v a ­
t i o n s  s u g g e s t e d  t h a t  a n  o n g o i n g  r e g u l a t i o n  o f  b u l b a r  
a c t i v i t y  was m e d i a t e d  v i a  t h e  c e n t r i f u g a l  i n p u t  t o  
t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  The a n a t o m i c a l  d a t a  o f  C ra g g  
( 1 9 6 2 ) ,  H e im e r  ( 1 9 6 8 ) ,  a n d  P r i c e  a n d  P o w e l l  ( 1970 b ,  
1 9 7 0 f )  r e v e a l e d  t h a t  c e n t r i f u g a l  i n p u t s  t o  t h e  o l f a c ­
t o r y  b u l b  w e r e  s y m m e t r i c a l l y  d i s t r i b u t e d ,  a n d  t e r m i n a t e d  
p r i m a r i l y  up o n  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e .  The g r a n u l e  c e l l  
p o p u l a t i o n  was r e g a r d e d  a s  t h e  g e n e r a t o r  f o r  t h e  l a r g e  
e x t r a c e l l u l a r  n e g a t i v e  p o l a r i t y  r e s p o n s e s  e l i c i t e d  by  
s t i m u l i  a p p l i e d  t o  n u c l e i  c o n t a i n i n g  t h e  c e l l  b o d i e s  o f  
c e n t r i f u g a l  f i b e r s  ( D e n n i s  and. K e r r ,  1 9 6 8 ) .  I f  t h e  
g r a n u l e  c e l l  c o r e  was t h e  g e n e r a t o r  o r  s o u r c e  o f  t h e  
e x t r a c e l l u l a r  c u r r e n t s  w h i c h  p r o d u c e d  t h e  m o n o p h a s ic  
r e s p o n s e  i n  t h e  b u l b ,  t h e n  t h e  c h a n g e  i n  t h e  p o l a r i t y  
o f  t h i s  r e s p o n s e  a s  t h e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  p a s s e d  
t h r o u g h  t h e  b u l b  c o u l d  b e  a t t r i b u t e d  t o  t h e  c h a n g e  i n
t h e  r e l a t i v e  p o s i t i o n  o f  t h e  t i p  o f  t h e  e l e c t r o d e  w i t h  
r e s p e c t  t o  t h e  g e n e r a t o r  a n d  t h e  f l o w  o f  e x t r a c e l l u l a r  
c u r r e n t s .  The g r a n u l e  c e l l s  may b e  a c t i v a t e d  t h r o u g h  
a  v a r i e t y  o f  i n p u t s  e i t h e r  a f f e r e n t  o l f a c t o r y  i n p u t s  
o r  c e n t r i f u g a l  i n p u t s .  The g r a n u l e  c e l l  h a s  b e e n  
c o n s i d e r e d  a n  a c t i v e  e lem en t  i n  m o s t  t h e o r i e s  r e g a r d i n g  
r e g u l a t i o n  o f  m i t r a l  c e l l  a c t i v i t y  ( S h e p h e r d ,  1963 ;  
Yamamoto e_t a l . ,  1963 ;  R&H eji ^ 1  •» 1 9 6 6 ; N i c o l l ,
1 9 6 9 ) .  Even t h o u g h  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  b u l b  
r e s p o n d s  t o  s t i m u l i  a p p l i e d  t o  e a c h  c e n t r i f u g a l  n u c l e u s  
n o t h i n g  c a n  b e  c o n c l u d e d  a s  t o  t h e  e x a c t  o r  s p e c i f i c  
f u n c t i o n  o f  t h e  g r a n u l e  c e l l s  a f f e c t e d  by t h e  c e n t r i f ­
u g a l  i n p u t .  The i n t e r a c t i o n  d a t a  f ro m  t h e  p r e s e n t  
s t u d y  i m p l i e s  t h a t  s p e c i f i c  c e n t r i f u g a l  i n p u t s ,  f o r  
e x a m p le  t h a t  f ro m  t h e  BNDB, may i n f l u e n c e  s p e c i f i c  o r  
s e l e c t i v e  p o p u l a t i o n s  o f  g r a n u l e  c e l l s  i n d e p e n d e n t l y . 
C a l l e n s  ( 1 9 6 5 ) d e m o n s t r a t e d  t h i s  p o s s i b i l i t y  by  s h o w in g  
t h a t  o n e  s t i m u l a t i o n  s i t e  i n  t h e  p y r a m i d a l  c e l l  l a y e r  
o f  t h e  p r e p i r i f o r m  c o r t e x  c o u l d  i n h i b i t  a  g r a n u l e  c e l l ,  
f a c i l i t a t e  a  g r a n u l e  c e l l ,  o r  h a v e  no  a f f e c t  upon  
a n o t h e r  c e l l  t e s t e d .
I n  summary t h e  i n h i b i t i o n  o f  evo k ed  c e n t r i p e t a l  
r e s p o n s e s  by  c o n c u r r e n t  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  c e n t r i f u g a l  
n u c l e i  p r o v i d e s  o n e  means w h e re b y  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m  
m i g h t  r e g u l a t e  t r a n s m i s s i o n  o f  o l f a c t o r y  a f f e r e n t  i n p u t  
o u t s i d e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  The o c c l u s i o n  phenom­
enon  o b s e r v e d  I n  t h e  i n t e r a c t i v e  s t u d i e s  s u g g e s t s  t h a t  
a c t i v a t i o n  o f  a  common p o p u l a t i o n  o f  n e u r o n s  ( t h e  
g r a n u l e  c e l l s )  i n  t h e  b u l b  p r o v i d e s  t h r o u g h  t h e i r  
c o n n e c t i o n s  a  means w h e r e b y  t h e  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  
s y s t e m  m i g h t  r e g u l a t e  c e n t r a l  t r a n s m i s s i o n  o f  o l f a c t o r y  
a f f e r e n t s  w i t h i n  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .
B. C o n t r a l a t e r a l  S u b d i v i s i o n
The i n t e r a c t i v e  e f f e c t s  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
s y s t e m  a r e  c o n s i d e r e d  u n d e r  two h e a d i n g s :  ( l )  t h e
i n h i b i t o r y  i n f l u e n c e  u p o n  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m  and 
( 2 ) t h e  f a c l l l t a t o r y  i n f l u e n c e  up o n  c e n t r i p e t a l  i n p u t .
( l )  The s u p p r e s s i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  c e n t r l f -  
u g a l l y  e v o k e d  r e s p o n s e s  a t  t h e  b u l b  a n d  i n - t h e  more 
c a u d a l  n u c l e i  by  b u r s t s  a p p l i e d  t o  t h e  c o r r e s p o n d i n g  
c o n t r a l a t e r a l  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  o r  b e d  n u c l e u s  o f  
t h e  s t r i a  t e r m i n a l ! s  s u g g e s t  t h a t  t h e  two s y s t e m s  a r e  
a n t a g o n i s t i c .  The i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  f i b e r s  
a r i s i n g  i n  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la  e x c i t e  t h o s e  
c e n t r i f u g a l  n e u r o n s  w i t h  w h ic h  t h e y  s y n a p s e  i n  more  
r o s t r a l  n u c l e i  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m s .  The c e n t r i f ­
u g a l  n e u r o n s  i n  t h e  BNDB, OT, a n d  AON t h e n  i n f l u e n c e  
t h e  n e x t  n e u r o n  i n  t h e  r o s t r a l l y  d i r e c t e d  c h a i n ,  w h ic h  
a p p e a r s  t o  b e  t h e  g r a n u l e  c e l l s  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b .  The c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  t h r o u g h  t h e  
I n p u t s  t o  e a c h  o f  t h e  o p p o s i t e  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  
n u c l e i  a c t s  t o  i n h i b i t  t h e  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l
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n e u r o n s ,  o r  t h e  g r a n u l e  c e l l s  I n  t h e  c o r e  o f  t h e  
o p p o s i t e  o l f a c t o r y  b u l b .  A l l  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f ­
u g a l  n e u r o n s  a r e  n o t  i n h i b i t e d  s i m u l t a n e o u s l y » i f  
s i m u l t a n e o u s  i n h i b i t i o n  w e r e  t h e  c a s e  no r e s p o n s e  
w o u ld  b e  o b t a i n e d .  The s u p p r e s s i v e  e f f e c t  o f  c o n t r a ­
l a t e r a l  s y s t e m  up o n  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m  was a t t r i b u t e d  
p r i m a r i l y  t o  i n h i b i t i o n  o f ,  r a t h e r  t h a n  f a t i g u e  o f ,  
i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  n e u r o n s .  I f  s u p p r e s s i o n  was 
d u e  t o  f a t i g u e  t h e n  t h e  g r e a t e s t  d e c r e a s e  i n  r e s p o n s e  
a m p l i t u d e  c o u l d  b e  e x p e c t e d  i n  t h e  i p s i l a t e r a l  n u c l e u s  
c l o s e s t  t o  t h e  p o i n t  o f  t h e  a p p l i e d  b u r s t .  T h i s  was 
n o t  o b s e r v e d  s i n c e  t h e  s u p p r e s s i o n  was t h e  g r e a t e s t  i n  
t h e  OT and. a p p r o x i m a t e l y  e q u a l  i n  t h e  BNDB, AON, and  
o l f a c t o r y  b u l b .  F u r t h e r  i f  f a t i g u e  was t h e  p r i m e  c a u s e  
o f  t h e  o b s e r v e d  s u p p r e s s i o n ,  p o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  
w o u l d  n o t  b e  o b s e r v e d .  P o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  was 
o b t a i n e d  d u r i n g  t h e  p o s t - b u r s t  s u p p r e s s i v e  p h a s e .  A 
c o r r o l a r y  t o  t h e  s u p p r e s s i v e  e f f e c t  o f  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
s y s t e m  u p o n  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m  was t h e  o b s e r v e d  
I n c r e a s e  i n  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  c e n t f r i f -  
u g a l  e v o k e d  r e s p o n s e s  i n  p r e p a r a t i o n s  w h e re  t h e  i n f l u ­
e n c e  o f  t h e  c o r r e s p o n d i n g  c o n t r a l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  
s y s t e m  h a d  b e e n  u n i l a t e r a l l y  r e m o v e d  ( l e s i o n  i n  body 
o f  AC, l a t e r a l  t o  BNST).
( 2 )  The c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  a p p e a r e d  t o  i n c r e a s e  
t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  c e n t r i p e t a l  e v o k ed  r e s p o n s e s
r e c o r d e d  f ro m  n u c l e i  w h i c h  r e c e i v e  i n p u t  f rom  t h e  
l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .  T h i s  was i n t e r p r e t e d  a s  t h e  
r e s u l t  o f  t h e  s u p p r e s s i v e  i n f l u e n c e  o f  t h e  c o n t r a ­
l a t e r a l  s y s t e m  upon  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m .  The m o s t  
p r o n o u n c e d  f a c i l i t a t o r y  e f f e c t  was o b s e r v e d  u p o n  t h e  
a n t i d . r o m i c a l l y  e v o k e d  r e s p o n s e  f rom  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
o l f a c t o r y  b u l b ,  w h i c h  s u g g e s t e d ,  t h a t  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
s y s t e m  c a n  d i r e c t l y  i n f l u e n c e  t h e  g r a n u l e  c e l l s  i n v o l v e d  
i n  t h e  p r o p o s e d  g r a n u l e - m i t r a l  i n h i b i t o r y  l o o p  o p e r a t ­
i n g  i n  t h e  o p p o s i t e  b u l b .
I n  summary t h e  c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  i n h i b i t s  
t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m .  As a  r e s u l t  o f  t h e  i n h i b i t i o n  
o f  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m  t h e r e  was e v i d e n c e  o f  a n  
i n c r e a s e  i n  t h e  c e n t r a l l y  d i r e c t e d  o l f a c t o r y  a f f e r e n t  
i n p u t .
I I I .  FUNCTIONAL HYPOTHESISj
I t  i s  p r o p o s e d  t h a t  o n e  i p s i l a t e r a l  and  t h e  
o p p o s i t e  c o n t r a l a t e r a l  s u b s y s t e m  work  i n  c o n c e r t ,  
k e e p i n g  i n  mind, t h a t  t h e s e  a r e  b i l a t e r a l ,  s y m m e t r i c a l  
s y s t e m s .  The c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  b e c a u s e  o f  t h e  
s h o r t e r  o n s e t  l a t e n c i e s  o f  r e s p o n s e s  e v o k e d  i n  t h e  
o p p o s i t e  b u l b  a s  c o m p a re d  t o  t h e  i p s i l a t e r a l  b u l b a r  
r e s p o n s e  i s  t h o u g h t  t o  b e  p r e p o t e n t .  B o t h  s y s t e m s  
a r e  a c t i v a t e d  by  a n  o l f a c t o r y  c u e ,  t h e  c o n t r a l a t e r a l  
r e s p o n d s  more  r a p i d l y  and  s u p p r e s s e s  t h e  t o n i c -  
r e g u l a t o r y  I n f l u e n c e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  s u b s y s t e m .
T h i s  r e s u l t s  i n  a n  i n c r e a s e  i n  c e n t r a l l y  d i r e c t e d  
o l f a c t o r y  i n p u t .  The i n c r e a s e d  a f f e r e n t  d r i v e  f u r t h e r  
e x c i t e s  t h e  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  n e u r o n s  a t  t h e  
f o u r  n u c l e a r  g r o u p s  c a u d a l  t o  t h e  b u l b  a s  w e l l  a s  t h e  
g r a n u l e  c e l l s  o f  t h e  b u l b .  T h i s  r e s u l t s  i n  t h e  g r a d u a l  
r e a c t i v a t i o n  o f  t h e  g r a n u l e - m i t r a l  i n h i b i t o r y  l o o p  
w i t h i n  t h e  b u l b  a n d  i n h i b i t i o n  o f  t h e  o l f a c t o r y  a f f e r e n t  
i n p u t  t o  t h e s e  n u c l e i  w h i c h  r e c e i v e  i n p u t  f rom  t h e  
l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t .  W i th  t h e  r e - e s t a b l i s h m e n t  
o f  t h e  t o n i c - r e g u l a t o r y  f u n c t i o n  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  
s y s t e m  t h e  o l f a c t o r y  s y s t e m  i s  " r e s e t "  f o r  a  new 
o l f a c t o r y  c u e  (C o h e n ,  1 9 6 ^ ,  1 9 6 5 ) .
IV.  GENERAL SUMMARY:
Two b i l a t e r a l  s y m m e t r i c a l  c e n t r i f u g a l  s u b d i v i s i o n s  
o f  t h e  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a l o - b u l b a r  c e n t r i f u g a l  
s y s t e m  i n  o l f a c t i o n  h a v e  b e e n  d e f i n e d .  T h e s e  a r e  
d e s i g n a t e d  a s  t h e  i p s i l a t e r a l  s u b d i v i s i o n  a n d  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  s u b d i v i s i o n .  The i p s i l a t e r a l  s y s t e m  was 
composed, o f  f i v e  n u c l e i ;  ( l )  c o r t i c o m e d i a l  a m y g d a la ,
( 2 ) h o r i z o n t a l  p o r t i o n  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  
d i a g o n a l  b a n d ,  ( 3 ) o l f a c t o r y  t u b e r c l e  ( p r e p i r i f o r m  
c o r t e x  a t  p y r a m i d a l  c e l l  l e v e l ) ,  (*0 a n t e r i o r  o l f a c t o r y  . 
n u c l e u s  ( p a r s  m e d l a l i s ) ,  a n d  ( 5 ) t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  
o f  t h e  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b .  The a m y g d a la  s e n t  
c e n t r i f u g a l  f i b e r s  a l o n g  t h e  v e n t r o l a t e r a l  a s p e c t  o f  
t h e  f o r e b r a i n  t o  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l
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"band, o l f a c t o r y  t u b e r c l e  a n d  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s .  
S y n a p s e s  o c c u r r e d  w i t h i n  t h e s e  c e n t e r s  a n d  a d d i t i o n a l  
c e n t r i f u g a l  f i b e r s  c o u r s e d  t o  a n d  t e r m i n a t e d  w i t h i n  
t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  o l f a c t o r y  b u l b .  S p e c i f i c  
i n t e r c o n n e c t i o n s  w e r e  n o ted ,  b e t w e e n  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  
t h e  d i a g o n a l  band, a n d  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s „
The c o n t r a l a t e r a l  s y s t e m  c o n s i s t e d  o f  t h e  c o r t i c o ­
m e d i a l  a m y g d a la  and  t h e  h o m o l a t e r a l  bed. n u c l e u s  o f  t h e  
s t r i a  t e r m i n a l i s .  The c o n t r a l a t e r a l  n u c l e i  w e r e  n o t  
d i s t i n g u i s h a b l e  f rom  t h o s e  o f  t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m .
H ow eve r ,  t h e  s t r i a l  b e d  n u c l e u s  p r o j e c t e d  t o  t h e  
c o n t r a l a t e r a l  h o r i z o n t a l  l i m b  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  
t h e  d i a g o n a l  band., t h e  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  ( p y r a m i d a l  c e l l  
l a y e r  p r e p i r i f o r m  c o r t e x ) ,  t h e  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  
n u c l e u s ,  a n d  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e  o f  t h e  o l f a c t o r y  
b u l b .  The s t r i a  s e r v e d  t o  c o n n e c t  t h e  a m y g d a la  a n d  
h o m o l a t e r a l  s t r i a l  b e d  n u c l e u s .  The s t r i a l  f i b e r s  a n d  
c e n t r i f u g a l  n e u r o n s  f ro m  t h e  h o m o l a t e r a l  s t r i a l  b e d  
n u c l e u s  c r o s s e d ,  t h e  m i d l i n e  v i a  t h e  body  o f  t h e  a n t e r i o r  
c o m m is s u r e  a n d  c o u r s e d  r o s t r a l l y  i n  l o o s e  a s s o c i a t i o n  
w i t h  t h e  a n t e r i o r  l i m b  o f  t h e  a n t e r i o r  c o m m i s s u r e . ( F i g .  12A,B) 
The two c e n t r i f u g a l  s u b s y s t e m s  h a d  a n t a g o n i s t i c  
i n f l u e n c e s  upon  t h e  g r a n u l e  c e l l  c o r e ,  p e r h a p s  
a c t i v a t e d ,  t h e  g r a n u l e - m i t r a l  c e l l  i n h i b i t o r y  m ech­
a n i s m ,  a n d  was i n v o l v e d  w i t h  t h e  o n g o i n g  r e g u l a t i o n  
o f  c e n t r a l l y  d i r e c t e d  o l f a c t o r y  i n p u t .  T h i s  was
c l e a r l y  e v i d e n t  by  t h e  i n c r e a s e  i n  c e n t r a l l y  d i r e c t e d ,  
o l f a c t o r y  i n p u t  when t h e  i p s i l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  
s y s t e m  was i n h i b i t e d .  The c o n t r a l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  
s y s t e m  was p r e p o t e n t  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  i p s i l a t e r a l  
s y s t e m .  T h i s  s y s t e m  s e r v e d  t o  i n h i b i t  o r  s u p p r e s s  
t h e  i p s i l a t e r a l  s y s t e m  a t  t h e  c o r r e s p o n d i n g  o l f a c t o r y  
b u l b  a n d  more  c a u d a l  n u c l e a r  c e n t e r s  r e c e i v i n g  i p s i ­
l a t e r a l  c e n t r i f u g a l  i n p u t s .  As a  c o n s e q u e n c e  o f  t h e  
s u p p r e s s i o n  a  c o n c o m i t a n t  i n c r e a s e  i n  c e n t r a l l y  
d i r e c t e d ,  o l f a c t o r y  i n p u t  o c c u r r e d .  A h y p o t h e s i s  
o f  a  p o s s i b l e  i n t e r a c t i v e  m echan ism  was d raw n  f ro m  
t h e  e x p e r i m e n t a l  d a t a .
AON
ALA'
OT
BNDB
BAC
PLAC
CAN
I p s i l a t e r a l  Model
CB
cAON
cOT
BNDB
NST
ST
C o n t r a l a t e r a l  Model •
F i g u r e  12o P r o p o s e d  m o d e l s ^ f o r  (A) t h e  i p s i l a t e r a l
c e n t r i f u g a l  s y s t e m  a n d  (B) t h e  c o n t r a ­
l a t e r a l  s y s t e m .
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APPENDIX I  
G l o s s a r y  o f  Terms a n d  A b b r e v i a t i o n s :
1 .  AC -  a n t e r i o r  c o m m is s u r e
2 .  ALAC -  a n t e r i o r  l i m b  o f  a n t e r i o r  c o m m is s u re
3 .  BAC -  b o d y  o f  a n t e r i o r  c o m m is s u r e
PLAC -  p o s t e r i o r  l i m b  o f  a n t e r i o r  c o m m is s u r e  
5o CAN -  c o r t i c a l  a m y g d a la
6 . MAN -  m e d i a l  a m y g d a la
7 .  IB -  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b
8 . i p s i  B u l b  -  i p s i l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b
9 . CB -  c o n t r a l a t e r a l  o l f a c t o r y  b u l b
1 0 .  AON -  a n t e r i o r  o l f a c t o r y  n u c l e u s
1 1 .  OT -  o l f t a c t o r y  t u b e r c l e
1 2 .  OTpcl  -  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  a t  p y r a m i d a l  c e l l  l a y e r
1 3 .  O T i p c l  -  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  i n f e r i o r  t o  . p y r a m i d a l  c e l l
l a y e r
1 4 .  COTpcl -  c o n t r a l a t e r a l  o l f a c t o r y  t u b e r c l e  a t  p y r a m i d a l
c e l l  l a y e r
1 5 .  BNDB -  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d  ( h o r i z o n t a l
l i m b  o f  t h e  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  d i a g o n a l  b a n d )
16 . BNST -  b e d  n u c l e u s  o f  t h e  s t r i a  t e r m i n a l i s
1 7 .  ST -  s t r i a  t e r m i n a l i s
1 8 .  PAC -  p e r i a m y g d l a r  c o r t e x
1 9 .  LOT -  l a t e r a l  o l f a c t o r y  t r a c t
2 0 .  uV -  m i c r o - v o l t
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2 1 . msec -  m i l l i s e c o n d
2 2 .  Hz -  f r e q u e n c y  u n i t  ( c y c l e s / s e c )
2 3 .  FTP -  p o s t - t e t a n i c  p o t e n t i a t i o n  
2^ .  c -  c o n t r a  o r  c o n t r a l a t e r a l
2 5 . r e l .  u n i t  -  r e l a t i v e  u n i t
2 6 . i p s i  -  i p s i l a t e r a l
27 .  P u l .  -  p u l s e
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